PLANTA 


ARCHIV 
FÜR WISSENSCHAFTLICHE BOTANIK 


13.BAND 











ZEITSCHRIFT FÜR WISSENSCHAFTLICHE BIOLOGIE 


HERAUSGEGEBEN VON 

FP. BALTZER-BERN, W.BENECKE-MONSTER, A.BENNINGHOFF-KIEL, A.BETHE-FRANKFURT A.M. 
P. BUCHNER-BRESLAU, W. vox Re LS. KIEL, C. ELZE-ROSTOCK, A. ERNST -ZURICH, 
A. FISCHEL-WIEN, K. vow FRISCH-MONCHEN, R. GOLDSCHMIDT- BERLIN, H. vos GUTTENBERG- 
ROSTOCK, W. HARMS-TOBINGEN, M. HARTMANN-BERLIN, A. HASE-BERLIN, C. HEIDER-BERLIN 
C.HERBST-HEIDELBERG, R. von HERTWIG-MUNCHEN, R. HESSE-BERLIN, RRHEYMONS-BERLIN 
H. JORDAN-UTRECHT, E.KALLIUS-HEIDELBERG, S.KOSTYTSCHEW-LENINGRAD, A. KUHN-GOT- 

K. LINSBAUER-GRAZ, H. LOHMANN-HAMBURG, W. vor MOLLENDORFF-FREIBURG LBR. 
} MEISENHEIMER-LEIPZIG, K. PETER-GREIFSWALD, H. PETERSEN-WORZBURG, E. PRINGSHEIM- 
PRAG, L. RHUMBLER-HANN.MUNDEN, B. ROMEIS-MUNCHEN, W. RUHLAND-LEIPZIG, P.SCHULZE- 

+ , SEILER-MONCHEN, H. SPEMANN-FREIBURG, A.STEUER-INNSBRUCK, PH, STOHR- 
BONN, G. TISCHLER-KIEL, J. vos UEXKULL - HAMBURG, O.VOGT-BERLIN, W. VOGT- ZURICH, 
F, WASSERMANN-MONCHEN, E.WEINLAND-ERLANGEN, F. vos WETTSTEIN - GÖTTINGEN, 

H.WINKLER-HAMBURG. H. WINTERSTEIN-BRESLAU R. WOLTERECK-LEIPZIG 


ABTEILUNG E 


PLANTA 


ARCHIV FÜR WISSENSCHAFTLICHE BOTANIK 











HERAUSGEGEBEN VON 


WILHELM RUHLAND UND HANS WINKLER 


LEIPZIG HAMBURG 


13. BAND 
MIT 306 TEXTABBILDUNGEN UND 1 TAFEL 





BERLIN 
VERLAG VON JULIUS SPRINGER 
1931 


CRE TALYRE U 


PLANTA 


ARCHIV 
FÜR WISSENSCHAFTLICHE BOTANIK 


UNTER MITWIRKUNG VON 


W. BENECKE- MONSTER, A. ERNST -ZOÜRICH, H. v. GUTTENBERG-ROSTOCK, 
S. KOSTYTSCHEW -LENINGRAD, K LINSBAUER-GRAZ, E. PRINGSHEIM - 
PRAG, G. TISCHLER-KIEL, F. v. WETTSTEIN - GOTTINGEN 


HERAUSGEGEBEN VON 


WILHELM RUHLAND un HANS WINKLER 


LEIPZIG HAMBURG 


13. BAND 
MIT 306 TEXTABBILDUNGEN UND 1 TAFEL 





BERLIN 
VERLAG VON JULIUS SPRINGER 
1931 











INHALT DES DREIZEHNTEN BANDES. 


ERSTES HEFT 
ABGESCHLOSSEN AM 3. MÂRZ 1931 


SCHMUCKER, Tu., Zur Ökologie der Fensterblätter. Mit 12 Textabbildungen 
SEYBOLD, A., Weitere Beiträge zur Kenntnis der Transpirationsanalyse I. 
ME 4 To idiot ei 0523) era « wre 
Krause, Orro, Zytologische Studien bei den Urticales unter besonderer 
Berücksichtigung der Gattung Dorstenia. Mit 52 Textabbildungen 
WinxLer, Hans, Über die eigenartige Stellung der Blüten bei der Rubiacee 
Stichianthus minutiflorus Valeton. Mit 5 Textabbildungen . . . . 
KIRCHHEIMER, F., Die fossilen Vertreter der Gattung Salvinia Mich. III. Über 
einen neuen Fund von Resten der Mikrosporangien einer miozänen 
Salvinie. Mit 5 Textabbildungen . . . . . . . . . . . . . . . . 
SILBERSCHMIDT, KARL, Studien zum Nachweis von Antikörpern in Pflanzen. I. 
Umratu, Kart, Der Übergang der Blätter in Schlafstellung. Mit 7 Text- 
OMR. rite na Ze ee déteste dub 2 
Meyer, K.I., Zur Entwicklungsgeschichte des Sporophyten einiger Marchan- 
tislon. Mit 55 Textabblidungem.. ;:.... =. 6 6 « 0 suarisna eis . 
Meyer, K.I, Die Sporophytenentwicklung und die Phylogenie bei den 
Marchantiales. Mit 2 Textabbildungen. . . . . . . . . . . . . . 





ZWEITES UND DRITTES HEFT 
ABGESCHLOSSEN AM 14. APRIL 1931 


EHRKE, GERHARD, Über die Wirkung der Temperatur und des Lichtes auf 
die Atmung und Assimilation einiger Meeres- und Süßwasseralgen. 
ZU 30 Zusks PL LT 
TROLL, WILHELM, und DRAGENDORFF, Otto, Uber die Luftwurzeln von 
Sonneratia Linn. f. und ihre biologische Bedeutung. Mit einem 
rechnerischen Anhang von Hans Fromherz. Mit 170 Textabbil- 
Guage Uni Bic a cn Josée ek TE st 
SCHUSSNIG, Bruno, Die somatische und heterotype Kernteilung bei Clado- 
phora Suhriana Kützing. Mit 18 Textabbildungen ........ 
ARNOLD, AUGUST, Der Verlauf der Assimilation von Helodea canadensis 
unter konstanten AuBenbedingungen. Zugleich ein Beitrag zur Kritik 
der Bl ählmethode. Mit 14 Textabbildungen. ........ 





Seite 


18 


29 


85 


102 


114 


169 


193 


210 


221 


311 


474 











VIERTES HEFT 
ABGESCHLOSSEN AM 16. MAI 1931 Seite 
LEHMANN, Orro, Die quantitative Erfassung kleinster Mengen biologisch 
wichtiger Zuckerarten unter Ausschluß reduzierender nicht kohle- 
hydratartiger Körper. Mit 4 Textabbildungen. . . . . . . . 575 
Fresas, Franz, Über die Waldgeschichte der Süd-Sevennen und über die 
Bedeutung der Einwanderungszeit für die nacheiszeitliche Waldent- 
wicklung der Auvergne. Mit 7 Textabbildungen. ......... 643 
CHoLopNY,N.,Verwundung, Wachstum und Tropismen. Mit5 Textabbildungen 665 
MATSUBARA, Masvuta, Versuche über die Entwicklungserregung der Winter- 
knospen von Hydrocharis morsus ranae L. Mit 8 Textabbildungen . 695 
SCHARFNAGEL, WALTER, Biologische Untersuchungen zur Chlorophyllbildung. 
a il lla de ee rr 716 
BEHRENS, ApoLr, Zytologische Untersuchungen an Rhipidium europaeum 
(Cornu) v. Minden. Mit 33 Textabbildungen . . . . . . . . . . . 745 
Kurze Mitteilung. Kostyrscuew, S., Die neue Vorstellung von der 
TT à de ee. 0 778 
ES, ee re + en 





ZUR ÖKOLOGIE DER FENSTERBLÄTTER. 
Von 
Tx. SCHMUCKER 
(Göttingen). 
Mit 12 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. Oktober 1930.) 


Aus der ungeheuren Formenmannigfaltigkeit, welche die Gattung 
Mesembrianthemum in Südafrika erreicht, heben sich am auffälligsten 
jene Formen heraus, bei denen infolge höchstgradiger Blattsukkulenz 
in Verbindung mit weitgehender Stauchung des Sprosses der Vegetations- 
körper Kugelform erreicht. Im wesentlichen sind jeweils nur zwei an- 
nähernd halbkugelige, auf den Innenflächen fast völlig verwachsene 
Blätter vorhanden, zwischen denen im Extremfall nur oberwärts ein 
kurzer, enger Spalt, aus dem die Blüte hervorbricht, zum tief eingesenk- 
ten Vegetationspunkt führt. 

Die Kugelgestalt hat wie bei den stammsukkulent-sphärischen Kak- 
teen zur Folge, daß die Grenzfläche des Sproßsystems gegen die Atmo- 
sphäre aufs äußerste reduziert wird, denn die Kugel hat von allen Körpern 
bei größtem Inhalt die kleinste Oberfläche. Damit wird zwar einerseits 
die verdunstende Oberfläche herabgesetzt, anderseits aber auch das 
Areal, das Lichtenergie und Kohlendioxyd aufnimmt, also die Assimi- 
lation. 

Die kugeligen Mesembrianthemen mit fast ganz verwachsenen 
Blättern (als Gattung Conophytum) verhalten sich ökologisch ähnlich 
den stammsukkulenten sphärischen Kakteen. Etwas anders wird das 
bei jenen nicht sphäroiden, aber ,,akaulen“‘ Formen mit mehr als zwei 
freien, umgekehrt kegeligen Blättern, als deren Typ Mes. (Fenestraria) 
rhopalophyllum gelten kann, das durch MArLoTHs schöne Abbildung 
einer blühenden Pflanze berühmt geworden ist. Hier ist der Vegetations- 
körper so tief in das Substrat eingesenkt, daß nur die ziemlich flachen, 
mehrweniger runden Endflächen der Blätter sichtbar werden. 

Gewissermaßen zwischen dem Conophytum- und Fenestraria-Typ 
steht eine wahrscheinlich neue Form, die Herr Prof. F. v. WETTSTEIN 
zwischen Springbock und Gudaus (südlich des Oranje) im Herbst 1929 
sammelte (M 69 und 129.) Morphologisch steht sie den Conophyten 
nahe, doch sind die Vegetationskörper kurz säulenförmig, die Spalte 
zwischen den Blättern ist breiter und außerdem geht jedes Blatt oben 
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in eine etwas abgeflachte Halbkugel über. Die Form dürfte Mes. bilobum 
(sect. Cordiformia) nahestehen. Ökologisch aber verhält sie sich ähnlich 





Abb. 1. Fenestraria rhopalophylla. Botanischer Garten Göttingen 


wie Fenestraria, denn F.v. WETTSTEIN fand die Pflanze bis zu den 
Endkuppen im Substrat eingesenkt (Abb. 2). 





Abb.2. M 69 am natürlichen Standort (etwas links von der Mitte). Rechts oben Anacampseros 
papyracea. Phot. Prof. F. v. WETTSTEIN. 


Während bei den annähernd kugeligen Formen immerhin noch eine 
ziemlich große Fläche dem Gasaustausch mit der Atmosphäre und dem 
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Lichtenergiegewinn dienen kann, ist das bei den beiden andern Typen 
nicht mehr der Fall. Diese zeichnen sich vielfach durch die recht auf- 
fällige Eigenart aus, daß die geringen oberirdischen Grenzflächen als 
„helle Fenster“ ausgebildet sind, weil unter ihnen im großzelligen Gewebe 
jegliche lebhafter gefärbten Zellinhaltsbestandteile, vor allem Chloro- 
plasten, fehlen. Eslag nun nahe, etwa folgendermaßen zu argumentieren: 
Infolge ihres trockenen, zeitweise extrem trockenen Standorts müssen 
diese Halbwüsten- oder Wüstenpflanzen ihre Wasserabgabe stark ein- 
schränken und dafür kann der weitgehende Rückzug in die Erde hin- 
ein, aus der heißen, enorm ungesättigten und bewegten Atmosphäre 
heraus, nur günstig sein. Um aber anderseits genügend Licht für die 
Assimilation auffangen zu können, sind die Fenster ausgebildet, die das 
Licht in den Pflanzenkörper hineinstrahlen lassen, wo es dann diffus 
gemacht wird und von innen die chlorophyllführenden Außenschichten 
erreicht. Dabei wird gleichzeitig die schädliche hohe Intensität des 
,, Wüstenlichts‘‘ herabgesetzt. 

Auf die Tierschutz- und Mimikrytheorie soll hier nicht eingegangen 
werden. 

Es ist Aufgabe dieser Arbeit, an je einem Vertreter der beiden letzt- 
genannten Typen die Berechtigung dieser aus den Standorts- und Ge- 
staltsverhältnissen erschlossenen Ansichten durch messende Prüfung 
zu untersuchen. Das war nötig, denn es hat sich in neuerer Zeit oft ge- 
zeigt, daß die exakte physiologische Untersuchung die älteren Ansichten 
über die Ökologie wesentlich umgestalten mußte. Es sind sowohl Studien 
über die Lichtverteilung im Blattinnern gemacht worden wie Unter- 
suchungen über die Wasserabgabe. Die Wasseraufnahme, also die 
physiologische Leistungsfähigkeit des gut entwickelten Wurzelwerks, 
wurde nicht untersucht. Die Transpirationsversuche ergaben so eigen- 
artige Tatsachen, daß bisher nur die für die Kritik der älteren Theorie 
wesentlichsten Verhältnisse klargelegt werden konnten, während eine 
eingehende Betrachtung des ganzen Wasserhaushalts auf später, wenn 
mehr Material verfügbar sein wird, verschoben werden mußte. Über 
Anatomie und Entwicklungsgeschichte wird nur das unbedingt nötige 
berichtet, um einer umfassenden Darstellung nicht vorzugreifen. 

Die beiden zur Verfügung stehenden Formen der Gattung Fenestraria 
(rhopalophylla und aurantiaca, erstere von HAAGE und Scumipt-Erfurt, 
letztere von STELLENBOSCH) sind in Bezug auf die Fensterbildung 
etwas verschieden. Bei ersterer verjüngen sich die in Europa bis 4 cm 
langen, schmalkeuligen Blätter oben ein wenig und schließen fast mit 
einer Halbkugel ab. Das Fenster bedeckt nur etwa die Hälfte der 
Halbkugel, ist dreieckig mit gebogenen Seiten und fällt durch seine 
Durchsichtigkeit, seinen Glanz und seine tiefgrüne Färbung auf. Die 
Blätter von aurantiaca sind kürzer, viel gedrungener, im Querschnitt 
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fast dreieckig und enden ohne Verjüngung mit einer fast ebenen Fläche, 
die vollständig vom Fenster eingenommen wird. Gearbeitet wurde mit 
ersterer Art. 

Hauptuntersuchungsobjekt war die bilobum-ähnliche Form M 69. 
Den Habitus der Pflanze gibt Abb.3 wieder (die Aufnahme ist bei vor- 
wiegend durchfallendem Licht gemacht worden, um 
die Fenster zu zeigen). Die Pflanzen, die einzeln, 
aber in Gruppen wachsen, werden in Europa bis 
3cm hoch und maximal fast 2 cm breit. Je nach- 
dem, ob gerade 2 oder 4 Blätter vorhanden sind, ist 
der Habitus recht verschieden. Zur Untersuchung 
verwandt wurden durchweg Exemplare mit nur 
2 Blättern (die sehr dürftigen Reste der beiden vor- 
hergehenden hingen gelegentlich als braune Häute 
noch um die Basis), die im wesentlichen kleine Säu- 
len von elliptischem Querschnitt darstellen, welche 
sich nach oben hin etwas erweitern und von zwei 
Abb.3. M00. Habitus. „pgeflachten Halbkugeln gekrönt sind. Das zeigt 
am besten Abb.4, die einen Mittelschnitt durch die Blattmedianebene 
wiedergibt. 

Man erkennt (punktiert) das chlorophyllführende Gewebe, das bei 
dickeren Exemplaren relativ noch dünner ist. Die Oberfläche der kulti- 
vierten nicht ‚eingesenkten‘‘ Pflanzen ist mit 
Ausnahme der Fenster ziemlich gleichmäßig grün, 
wie auch am natürlichen Standort. Einen Längs- 
schnitt durch das chlorophyllführende Gewebe 
zeigt Abb. 5. Epidermis und Hypoderm sind 
chlorophyllfrei, dann folgen die chlorophyll-reich- 
sten Zellen, während die tieferen Schichten Chloro- 
plasten wieder etwas spärlicher enthalten, aber 
bis dicht heran an das wasserhelle innere Gewebe, 
das mit ziemlich scharfer Grenzfläche beginnt. In 

* den inneren Schichten des Chlorenchyms sind die 

ue. Punkilert: “Chloe Chloroplasten gewöhnlich recht regelmäßig im 

phyliführendes Gewebe. (dünnen Protoplasmabelag der großen Zellen ver- 

teilt und lassen zwischen sich ziemlich breite Lücken, so daß Licht, 
das vom hellen Innern kommt, tief eindringen kann. 

Bei starker Besonnung (aber nicht immer!), doch auch gelegentlich 
sonst, besonders nach starken Reizen, liegt die Mehrzahl der Chloro- 
plasten in den meisten Zellen dicht gehäuft in der Mitte der Zelle um den 
Kern. 

Die Epidermis der Seitenflächen besteht aus Zellen, die zum Teil 
ziemlich tief polyedrisch ins Hypoderm hineingreifen. Jede Zelle trägt 
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in ihrer Mitte eine hornartige, starkwandige Emergenz (bei Abb. 5 zu- 
fällig keine getroffen, vgl. Abb. 6). Die Außenwand der Zellen ist 
ziemlich stark und von einer mäßig dicken Kutikula überzogen, die 
auch die Emergenzen umhüllt. Normale, ziemlich große Stomata (Ge- 
samtlänge 35—55 u; Breite bis 50 „; Spalt bis 20 y lang und 8 x breit) 
sind vorhanden, aber relativ wenige (6—15 je mm?) (Abb. 7). Höchst 
bemerkenswert ist, daß die Spaltöffnungen quer stehen, auch in den bei- 
den kleinen Feldern zwischen Fenstern und Spalt. 





Abb. 7. Abb. 8. 


Abb. 5—9: M 69. Abb. 5. Querschnitt durch die peripheren Gewebe. (Die Zone zwischen den beiden 

Kreuzen ist chlorophylireich. Innen Wasserzelle getroffen.) — Abb.6. Flächenansicht der Epidermis. 

— Abb. 7. Spaltöffnung. — Abb. 8. Längsschnitt durch das Fenster. (Wasserzelle geht dicht an die 

Oberfläche heran.) Schema der Epidermiszellen. — Abb.9. Längsschnitt durch die „Verwach- 
sungs‘‘-Zone der beiden Blätter. 


Das Innere der Blätter wird von einem interzellularenarmen, sehr 
dünnwandigen, wasserhellen Gewebe aus großen, inhaltsarmen Zellen 
eingenommen, in dem auch die riesigen, zum Teil über 1 mm großen, sehr 
merkwürdigen Wasserzellen liegen. Das Objekt ist zu ihrer eingehenden 
Untersuchung nicht günstig. Die Wasserzellen sehen fast aus wie wasser- 
erfüllte große Interzellularen, wobei die umgebenden Zellwände schwach 
kutinisiert sind. Kutinisierung der Wände der Wasserzellen bei Mesem- 
brianthemum wurde schon früher wiederholt, z. B. von DANNEMANN, an- 
gegeben. 

Das Gewebe unter der Fensteroberfläche unterscheidet sich in einigen 
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Punkten. Die Epidermiszellen sind hier flacher, oft auch etwas größer, 
die Emergenzen etwas kleiner (Abb. 8). Die Wasserzellen treten zum 
Teil direkt an die Hypodermis heran, wobei diese über den Wasser- 
zellen oft sehr flach wird. Die Kutikula der Epidermisaußenwände 
entspricht der der Seitenflächen, ist aber im allgemeinen etwas dünner 
(Abb.8a). Spaltöffnungen fehlen auf dem ganzen Fenster. 

Die beiden Blätter sind an den Rändern wirklich miteinander ver- 
wachsen, so daß hier bei der Trennung eine Rißfläche mitten durchs 
Chlorenchym geht. Im übrigen aber sind die Oberflächen der beiden 
Blätter nur aufs engste aneinander gelegt (Abb.7), so daß man sie ohne 
Gewebeverletzung mit spiegelnden Flächen voneinander trennen kann. 
Auffallenderweise verändert hier die ,,Epidermis‘‘ ihren Charakter sehr 
stark. Während sonst die Epidermiszellen polygonal mit geraden Kon- 
turen und annähernd isodiametrisch sind, treten sie hier in Form + 
gestreckter Zellen auf mit ziemlich stark und wiederholt gekrümmten 
Wänden (wie die Epidermiszellen bei vielen Pflanzen). Dagegen fehlen 
die Emergenzen, desgleichen die 
Stomata. Chloroplasten, allerdings 
meist ziemlich bleiche, sind aber 
vorhanden und legen sich meist 
dicht dem Kern an. Unmittelbar 
über dem Vegetationspunkt treten 

a b die Blattinnenseiten schlitzförmig 
Abb. 10a u. b. = a unter auseinander (Abb. 4). 

u + Uber die GefäBbündel sei nur 
gesagt, daß sie gut ausgebildet sind, bis in die Nähe des Fensters auf- 
steigen, dann zu beiden Seiten zurücklaufen und gegen die Fensterfläche 
kurze Fortsätze senden (Abb. 10au.b). 

Der ganze Vegetationskörper ist außerordentlich wasserreich. Das 
Trockengewicht der Blätter beträgt nur 4—6%. Einmal wurde im mitt- 
leren Teil sogar ein Trockengewicht von rund 2,3% gefunden. 

Aus dem geschilderten Aufbau folgt, daß das Licht, welches von oben 
her eindringt, in einem wasserhellen Gewebe mit wenig Interzellularen 
nicht stark absorbiert werden kann. Wird es infolge der Zellwände usw. 
diffus gemacht, so trifft es von innen dasChlorenchym und kann assimi- 
latorisch wirken. 

Der anatomische Aufbau der Fenestraria-Blätter konnte vorerst nur 
flüchtig untersucht werden. Entgegen den Angaben von MARLOTH 
wurden weder bei rhopalophylla noch bei aurantiaca auf den eigentlichen 
Fensterflächen Spaltöffnungen gefunden. Die dicke Außenwand der 
Epidermiszellen ist recht eigenartig gebaut. Außerdem stoßen von ihr 
zum Teil mächtig entwickelte, anscheinend amorphe Massen bis zur 
Hypodermis vor. Ihre physikalischen Eigenschaften sind noch nicht 
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untersucht, doch ist es wohl möglich, daß sie eine erhebliche Bedeutung 
für die Transpiration besitzen, besonders wenn sie stark quellbar wären. 
MARLOTH gibt an, daß in einer ringförmigen Zone rings um die Fenster 
durch Anthocyangehalt des Hypoderms ein weiterer Schutz der obersten, 
noch freiligenden Teile des Chlorenchyms gegen zu starke Insolation ge- 
geben sei. In Göttingen wurde nur an älteren Blättern nicht eingesenkt 
kultivierter Pflanzen ein derartiger Anthocyanstreifen wahrgenommen. 

Zunächst wurden die Lichtverhältnisse im Innern genauer untersucht. 
Schneidet man eine Pflanze von M 69 an der Basis durch und hält sie 
direkt gegen eine Lichtquelle, so findet man die untere Schnittfläche, 
soweit das Wassergewebe reicht, ziemlich hell. Ein querer ziemlich 
breiter Schattenstreifen durchsetzt das Feld, herrührend von den chloro- 
phyllführenden Flächen zwischen Fenstern und Spalt. Das beweist ein- 
mal, daß selbst nach Durchgang durch 2 cm Gewebeschicht noch ziemlich 
viel Licht übrig geblieben ist, dann aber, daß noch viel direktes Licht 
vorhanden sein muß, denn sonst könnte sich jener Schattenstreifen nicht 
so gut abheben. Man kann sich von letzterem leicht überzeugen, indem 
man die Pflanze etwas schräg gegen die Lichtrichtung hält. Sofort 
wandert der helle Fleck nach jener Seite, die dem direkten Einfall ent- 
spricht. Ebenso wichtig ist aber der Nachweis des diffusen Anteils. 
Man kann ihn leicht erkennen, wenn man auf die Seitenflächen in ge- 
eigneter Weise blickt, besser ihn aber auf photographischem Wege nach- 
weisen. Eine Pflanze wird in der Ebene der Blattmedianen halbiert, 
die Hälften auf dünne Deckgläser aufgelegt, diese auf photographisches 
Papier (natürlich im Dunkeln). Hierauf werden die Objekte schräg 
so tief in feinen, weißen Quarzsand eingesenkt, daß nur noch die Fenster 
herausragen. Beleuchtet man nun senkrecht von oben, so kann zum 
mindesten in der unteren Blatthälfte kein direktes Licht an das Papier 
herankommen. Trotzdem wird dieses schwach ‚belichtet‘‘, also diffus. 
Dieser einfache Versuch zeigt weiter, daß selbst dünne Schichten von 
feinem Quarzsand sehr wenig Licht durchlassen. 

Da die Sonne im Heimatgebiet unserer Pflanzen niemals senkrecht 
steht, so wird die direkte Komponente des Sonnenlichts im Laufe des 
Tages verschiedene Teile des Chlorenchyms treffen, geschwächt durch 
Reflexion an der mattglänzenden Fensteroberfläche und durch den 
diffus gewordenen Anteil. Die übrigen assimilierenden Gewebepartien 
aber erhalten gedämpftes diffuses Licht. Das Licht, das durch den 
Boden dringend von außen auf die Pflanze trifft, wird in seiner Intensität 
abhängig sein von der Bodenbeschaffenheit. Wie gezeigt, kommt es in 
feinem weißen Sand wenig in Betracht. Nimmt man dagegen ganz 
groben weißen Quarzsand (die Mesembrianthemen dieser Sektionen 
wachsen in der Heimat vorwiegend auf hellem Quarzboden), so dringt 
relativ viel Licht noch bis in3cm Tiefe. Die einzelnen Partikeln reflek- 
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tieren das Licht stark, und unter diesen Umstiinden wird auch das seit- 
liche AuBenlicht fir die Assimilation von Bedeutung sein kénnen. 
Genauer kann man die Lichtverhältnisse auf photographischem oder 
photometrischem Wege untersuchen. Erstere Methode gibt aus ver- 
schiedenen Griinden mehr anschauliches als exakt auswertbares Material. 
Es wurden Pflanzen abgeschnitten, auf ein ganz dünnes Deckglas ge- 
stellt, so daß sie senkrecht 
standen, das Deckglas auf eine 
photographische Platte gelegt 
und diese unter entsprechen- 
den Vorsichtsmaßregeln mit ei- 
nem schwarzen Kartonschirm 
überdeckt, in welchem ein 
Rechteck für die Pflanze und 
ihre nächste Umgebung ausge- 
schnitten war. Hintereinander 
wurden nun auf der gleichen 
Platte mit kontrolliert glei- 
chem Licht Aufnahmen bei 
Abb. 11. Photographischer Nachweis der inneren Hel- Lichteinfall senkrecht os 


ligkeit in den Blättern von M 69. Obere Reihe: 13 mm oben (also auf die Fenster zu) 
unter dem Fenster. Untere Reihe: 5mm. Belichtet gemacht von 0,5: 1: 2; & bis 


links '/2 Sek. ; mitte 1 Sek.; rechts 4 Sek. 
64 Sekunden Dauer. Die Auf- 
nahmen lassen sich nicht ganz leicht gut reproduzieren. 

Man sieht in Abb. 11 das Ergebnis eines solchen Versuchs für M 69 
und zwar in der oberen Reihe für einen Stumpf von 13 mm Länge, 
während die untere Reihe «en 
Lichtdurchgang durch die ober- 
sten 5 mm derselben Pflanze, also 
im wesentlichen die Lichtverhält- 
nisse dicht unter der Basis der 
Abb. 12. Fenestraria rhopalophylla. Versuch wie Kuppen zeigt. Man kann erken- 
bei Abb. 11. ——_ ug aber 2 Sek.be- nen, daß tatsächlich sehr viel 

Licht die ganze Pflanze durch- 
setzt. Die schwarze Außenzone entspricht dem absorbierenden Chloren- 
chym (in der oberen Reihe ist sie verbreitert durch den Schatten, den 
der obere breitere Teil der Pflanze senkrecht nach unten wirft). Man 
muß bei der Betrachtung allerdings bedenken, daß die Schwärzung der 
Platte nicht einfach der Lichtintensität proportional geht, und vor allenı 
die Kontrastwirkung des schwarzen Außenbezirks auf die hellere Innen- 
fläche in Betracht ziehen. Abb. 12 gibt die Lichtverhältnisse 10 mm 
unter den obersten Teilen der Kuppe in einem Blatt von Mes. rhopalo- 
phyllum, nach der gleichen Methode gemessen, wieder. 
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Aufnahmen mit blauem, assimilatorisch voll ausnützbarem Licht, 
ergeben ähnliche Bilder. 

Zur photometrischen Messung wurde folgendermaßen vorgegangen 
(betr. genaueres über die Apparatur, vgl. SCHMUCKER, Assimilation der 
Kohlensäure in verschiedenen Spektralbezirken). Aus dem sehr inten- 
siven Lichtkegel eines Projektionsapparates wurde durch eine Blende 
mit rundem Loch von 9 mm Durchmesser ein zentraler Bezirk ausgewählt. 
Das Loch war die Basisfläche eines senkrecht auf die Blende aufgesetzten 
kurzen, scharfrandigen, offenen Zylinders aus ganz dünnem Blech. 
Außerdem konnte durch vorgeschaltete spektralreine Farbgläser rein 
rotes bzw. blaues Licht erhalten werden. Zunächst wurde thermoelek- 
trisch die Intensität des Lichtes gemessen. Dann wurde eine Pflanze 
von M 69 von gut säulenförmiger Gestalt so über den Blechzylinder ge- 
schoben, daß dessen Mantelfläche ungefähr in die Grenzfläche von Chlor- 
enchym und innerem Wassergewebe zu liegen kam. Die ganze Vorrich- 
tung, Blende und Pflanze, befand sich aus technischen Gründen in einer 
schmalen Wasserküvette). Nun wurde unter genau gleichen Bedingungen 
wie im freien Licht die durch die Pflanze hindurchgehende Lichtintensität 
gemessen (das Licht trat senkrecht zu den Fensterflächen ein und an der 
Schnittfläche wieder aus). 

Die Methode ist nicht vollständig genau, einmal weil an den Fenstern 
mehr Licht reflektiert wird, wenn sie an Luft als wenn sie an Wasser 
grenzen, dann weil der geradlinige Verlauf der Lichtstrahlen in der 
Pflanze etwas geändert, das Licht zum Teil diffus gemacht wird. Da- 
gegen kommt die Linsenwirkung der gekrümmten Kappen hier nicht 
wesentlich in Betracht, weil die Brechungsexponenten von Pflanze und 
Wasser wenig voneinander abweichen. Übrigens hat sich auch sonst 
diese Linsenwirkung — vgl. z. B. die Abb. 11 — nie auffällig bemerkbar 
gemacht. 

Der Versuch ergab folgendes. Ist die Intensität des frei durchgehen- 
den Lichtes im Weiß 148, so beträgt sie nach Durchgang durch einen 
15 mm langen Stumpf noch 19,8 ( = 13,4%). Für Rot gelten die Zahlen 
87 bzw. 10,2 (=11,8%). Daß von Rot relativ weniger durchgeht, rührt 
daher, daß hier der prozentuale Anteil von nahem Ultrarot, das in der 
Pflanze stark absorbiert wird, größer ist. 

Diese Zahlen können nur einen ersten Anhalt bieten. Sie geben die 
Flächenhelligkeit an der Pflanzenbasis deshalb nicht richtig wieder, 
weil quer durch die durchleuchtete Gewebemasse der uns schon bekannte, 
stark absorbierende Schattenstreifen der Chlorenchymbezirke zwischen 
Fenster und Spalt verläuft (vgl. Abb. 11). Es wurde daher eine geeignete 
Pflanze so montiert, daß die Hälfte des Gesichtsfeldes wirklich hell war, 
also das hier auftreffende Licht nur durch Wassergewebe gegangen war, 
während der Schattenstreifen die andere Hälfte des Loches einnahm. 


Planta Bd. 13. lb 
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Man konnte (vgl. die oben zitierte Arbeit über Assimilation in ver- 
schiedenen Spektralbezirken) annehmen, daB die letztere Hälfte prak- 
tisch dunkel blieb, was dahingehende Versuche auch annähernd be- 
stätigten. Für das frei hindurchgehende Licht (also ohne Pflanze) wurde 
die entsprechende Hälfte des Loches abgeblendet. Wieder war die Ge- 
webeschicht, die das Licht zu durchlaufen hatte, 15 mm dick. Das Er- 
gebnis war, daß von Rot ungefähr 18%, von Weiß 20—21% durchgingen. 
Fir Blau waren aus technischen Griinden die Ergebnisse weniger sicher, 
sie betrugen ungefähr 25—30% . 

Zur richtigen Würdigung dieser Zahlen muß zweierlei bedacht werden. 
Die Lichtmenge, die durch ein sehr dünnes, grünes Blatt hindurchgeht, 
ist sehr gering. Es sind im assimilatorisch wirksamen Spektralteil 
0—10%. Hier geht aber durch ein 1,5 cm dickes Gewebe noch über 1/, 
der einstrahlenden Intensität durch. Ferner hört nach Brown und 
EscoMBE u. a. die Proportionalität zwischen Lichtintensität und Assi- 
milation auf, wenn die Intensität etwa 1/,, der freien Sonnenstrahlung 
übersteigt, d.h. stärkeres Licht hat, abgesehen von etwaigen Schädi- 
gungen, relativ kleineren assimilatorischen Erfolg. Die Lichtintensität 
am Standort von M 69 ist aber im Wüstenklima nahe der Tropenzone 
sicher durchschnittlich sehr hoch. Also beeinträchtigt eine Herabsetzung 
der Lichtintensität die Assimilation nicht allzu sehr, und anderseits 
können Schäden vermieden werden. Es ist interessant, daß am untersten 
Ende der Blätter (vgl. Abb. 4) sich noch ein Streifen Assimilationsgewebe 
dem direkten Licht in den Weg stellt und es ausnützt. 

In unserem Gewächshaus, wo allerdings die Pflanzen nicht im Boden 
eingesenkt kultiviert werden müssen, sind die Chloroplasten selbst an 
trüben Tagen reich an Stärke. Das weist darauf hin, daß der Assimilations- 
apparat auf geringere Lichtintensitäten eingestellt ist. Tatsächlich ge- 
diehen und blühten auch die Pflanzen selbst in dem lange Zeit sonnen- 
armen Sommer und Herbst 1930 ausgezeichnet. 

Was der Augenschein wahrscheinlich macht, ist damit experimentell 
bewiesen. Die Lichtintensität im Innern der ,,Fensterblätter‘ ist so 
hoch, daß sie für reichliche Assimilation hinreicht. Es bleibt also noch 
die andere Frage, die nach dem Transpirationsschutz, zu untersuchen. 

Eine Pflanze von M 69 wurde mit ihrem Wurzelsystem vorsichtig 
in ein kleines Glasgefäß mit leicht angefeuchtetem reinen, sehr feinen 
Quarzsand gesetzt, so daß die Basis der Blätter eben noch im Sande 
steckte. Die gesamte Sandoberfläche und fernerhin die Oberfläche des 
Glasgefäßes wurden mit stark glänzendem Stanniol bedeckt um Wasser- 
abgabe des Sandes und starke Erwärmung des Bodens bei der folgenden 
Belichtung zu verhindern. Die Pflanze wurde auf eine analytische Wage 
gestellt, die es gestattete, Gewichtsdifferenzen bis 100 mg ohne jede 
Manipulation direkt durch Fernrohr auf 0,1 mg abzulesen. Durch Luft- 
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dämpfung waren die sonst unvermeidlichen Schwingungen ausgeschaltet. 
Die Tiiren des Wagekastens blieben immer offen mit Ausnahme kurzer 
Zeit vor den Ablesungen. Die Zimmertemperatur schwankte während 
des Versuchs zwischen 27 und 28°. Die relative Feuchtigkeit betrug 
51—52%. Die Pflanze wurde durch einen Scheinwerfer mit 1500 Watt- 
lampe, der etwa 3 m entfernt war, schrag von oben intensiv beleuchtet, 
wobei das Licht durch die Rückscheibe des Wagekastens fallen mußte. 
Dadurch und durch die relative Lage von Pflanze und Lichtquelle zu- 
einander war die Erwärmung auf ein MindestmaB herabgesetzt. Die 
Eigentemperatur der Pflanze wurde nicht exakt gemessen. Sie lag aber 
nicht sehr viel höher als die Zimmertemperatur. 

Nach Gewöhnung an dieses „künstliche Wüstenklima‘“ begannen die 
Versuche. Der Gewichtsverlust wurde alle 12 Minuten abgelesen. Er be- 
trug nacheinander (es sind nur die letzten Zahlen nach befriedigender 
Konstanz angeführt) 10,2; 9,9; 10,1 mg, was einem Durchschnitt von 
0,84 mg pro Minute entspricht. 

Nun wurde der Zwischenraum zwischen Pflanze und Glaswand (etwa 
2cm) mit ganz leicht durchfeuchtetem Quarzsand aufgefüllt, so daß 
jetzt nur noch die Endkuppen aus dem Sande hervorragten. Wieder 
wurde mit Stanniol abgedeckt. Die Gewichtsverluste betrugen nun 
8,0 8,3, 8,0 mg, durchschnittlich 0,675 mg pro Minute. 

Das Verhältnis dieser beiden Zahlen ist sehr auffallend. Wenn auch 
die Messung ohne Berücksichtigung des geringen Atmungsverlustes ge- 
macht worden waren, und wenn auch im ersten Fall durch das umgebende 
Glasgefäß der Transpirationsbetrag etwas zu klein ausgefallen sein mag, 
so ist doch in Anbetracht der sehr viel kleineren Fläche, die im zweiten 
Fall an die trockene Atmosphäre grenzt, die zweite Zahl viel zu hoch. 
Genauer errechnet sich unter der Annahme, daß die im feuchten Sand 
eingesenkten Teile wegen der dort gesättigten Atmosphäre (der durch- 
feuchtete Sand war natürlich von vornherein auf 28° erwärmt worden) 
gar kein Wasser mehr abgaben, folgendes. 

Die nicht im Sand eingesenkte Pflanze hat eine Oberfläche von 
17,2 qem. Der Wasserverlust pro Quadratzentimeter und Stunde ist 
2,93 mg. Die eingesenkte Pflanze grenzt nur mit 4,4 qem an die Atmos- 
phäre (etwa 2,4 gem, davon kommen auf die Fenster, 2,0 gem auf die 
grünen Teile bis zur Höhe des Einschnittes). Sie gibt jetzt 9,20 mg 
pro Quadratzentimeter freie Oberfläche und Stunde ab. Für die übrigen 
Teile der Pflanze ergibt sich dann 0,77 mg. 

Das würde besagen, die Flächentranspiration der Endkuppen, wo die 
Fenster liegen, ist sehr groß, die der übrigen Teile sehr klein. Weitaus 
der größte Teil der gesamten Wasserabgabe konzentriert sich auf die 
Endkuppen. Zum Vergleich sei angeführt, daß von M. DIETRICH an 
Sonnenpflanzen von T'ussilago Farfara (t durchschnittlich 19,39 ; f =66% ) 
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in Bonn eine Transpiration (Gramm pro Quadratdezimeter in 24 Stun- 
den) von 19,42 gefunden wurde (zugehörige Evaporation 49,2). Die ent- 
sprechende Zahl für die Kuppenfläche ist 9,2 - 100 -24 =22080 mg = 22,1g. 
Dieser Betrag ist für eine „„xerophytische‘‘ Form recht hoch, auch wenn 
man berücksichtigt, daß bei hoher Temperatur und niederer Luftfeuchtig- 
keit gearbeitet wurde und die Fläche klein war. 

Der Versuch wurde mit einer andern Pflanze wiederholt und ergab 
ganz ähnliches. 

Nun wurde versucht, die Wasserabgabe der Seitenteile durch sorg- 
fältige Umwicklung mit Stanniol auszuschalten. Die Beobachtung ge- 
schah diesmal bei diffusem Sonnenlicht (mäßig bedeckter Herbsttag 
ohne direkte Sonne). Gleich nach der Montierung ergaben sich folgende 
Transpirationsbeträge pro 15 Minuten, 2,4; 1,6; 1,7; 1,8; 1,7. Nach 
21/, Stunden begann der eigentliche Versuch. Gewichtsverlust 1,9; 1,8. 
Nun wurde mit Stanniol umwickelt, so daß nur die Kuppen frei blieben. 
Nacheinander wurden folgende Gewichtsverluste abgelesen 2,6; 2,0; 1,9; 
dann in 45 Minuten (Mittelwert 1,6) sinkend auf 1,4 und die nächste halbe 
Stunde konstant. Die Temperatur schwankte wenige Zehntel um 18,00, 
die relative Feuchtigkeit war 67%. Gegen Ende des Versuches wurde 
das diffuse Himmelslicht merklich stärker. Nun wurde die Stanniolhülle 
abgenommen. Es ergaben sich die Zahlen 2,6 ; 2,0; 2,0; 2,0. 

Als Hauptresultat ergibt sich, daß auch bei relativ feuchter Luft, 
mittlerer Temperatur und diffusem Licht die Wasserabgabe der Kuppen 
(1,4) den größten Teil der Gesamtwasserabgabe (2,0) ausmacht. Ferner 
ist zu beachten, daß nach jeder Manipulation an der Pflanze zuerst der 
Gewichtsverlust erheblich zu groß ist und zwar bei der Maßnahme, wo 
die Pflanze am stärksten mechanisch gereizt wird, beim Umwickeln mit 
Stanniol, am größten und nachhaltigsten. Das wurde immer wieder 
beobachtet. 

In gleicher Weise wurde ein Versuch mit einem kräftigen Blatt von 
Mes. rhopalophyllum ausgeführt (t = 21,29, f =63%). Die Wasserabgabe 
schwankte hier dauernd ein wenig. Vor dem Umhüllen mit Stanniol 
wurden in 22 Minuten 6,4 mg abgegeben. Nach dem Umwickeln durch- 
schnittlich 5,9 mg. Auch hier eine unverhältnismäßig große Abgabe 
durch die Kuppe. 

Ein weiterer Versuch mit M 69 ergab vor dem Umwinkeln durch- 
schnittlich 2,7; nach dem Umwickeln 1,8 in 15 Minuten. Der Unterschied 
ist hier erheblich größer, doch bleibt der Vorrang der Kuppen deutlich. 

Bevor auf eine Deutung eingegangen wird, seien noch einige Versuche 
mit M 69 kurz beschrieben. Gearbeitet wurde wieder bei hoher Tempera- 
tur (30,0—31,0°), geringer Luftfeuchtigkeit (41— 42% ) und starkem direk- 
ten Scheinwerferlicht. 

Gewichtsverlust (immer in 15 Minuten) 8,4; 8,2; 8,5. 
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Die ,,Fensterflachen“ werden mit weichem genarbten FlieBpapier 
einigemal leicht gerieben, hierauf die Wage abgelesen. 10,6; 9,2; 8,4; 8,2. 

Das Abreiben wird wiederholt, aber auf die Seitenflächen ausgedehnt. 
10,0; 9,5; 10,1; 10,0; 10,0. 

Die ganze Pflanze wird mit Kakaobutter bestrichen, mit Ausnahme 
der Fenster (an einigen Stellen wird durch kapillare Ausbreitung auch 
auf kleine Flächen der Fenster etwas Kakaobutter gebracht) 8,9; 8,7; 
9,4; 9,0. 

Ergebnis: Durch mechanische Reizung wird der Gewichtsverlust wenig, 
aber in allen Fällen, erhöht, nach starker Reizung der Seitenflächen 
mit langer Nachwirkung. Das entspricht dem schon genannten Er- 
folg mechanischer Reizung beim Umwickeln mit Stanniol usw. Auch 
nach Bestreichen der Seitenflächen mit Kakaobutter geht die Gewichts- 
abnahme nur relativ wenig verringert weiter. 

In einem weiteren Versuch wurde die Fensterfläche ganz leicht mit 
einem weichen Pinsel gestrichen. Nur in der ersten Viertelstunde war 
eine Zunahme von 7,5 auf 8,6 zu verzeichnen, auf die aber nicht viel 
Wert gelegt werden kann, da die Pflanze etwas unregelmäßig arbeitete. 
Nun wurde die Pflanze 1 Minute lang mit verdünntem Chloroformdampf 
angeblasen. Nur in der ersten Viertelstunde leichte Depression, dann 
starke Schwankungen und nach 1/, Stunde erhebliche Zunahme des 
Gewichtsverlustes. 

Die Chloroformierung wurde etwas exakter wiederholt. Doch ist es . 
natürlich schwer, einen so massigen Körper einheitlich zu chloroformieren. 
Nachdem ein Transpirationsbetrag von 4,7—5,0 mg pro 10 Minuten ge- 
messen war, kam die Pflanze für 30 Minuten in ein Gefäß, das pro 1 Liter 
0,3 cem Chloroform (gemessen als Flüssigkeit) enthielt. Temperatur 33°. 
Nach der Chloroformierung wurde abgelesen: 11,8; 10,2; 10,0; 8,8; 8,8; 
8,8; 8,9. Die Pflanze wies noch keine auffällige Schädigung auf. Doch 
zeigte sich am folgenden Tage, daß sie doch schwer gelitten hatte. Sie 
ging dann langsam ein. 

Überblickt man die Versuche, so fällt als erstes auf, daß die Gewichts- 
abnahme zu mehr als 75% durch die Kuppen erfolgt, deren Oberfläche 
nur ungefähr 1/, der Gesamtoberfläche ausmacht, wobei wieder etwa 
2/, davon auf die Fenster kommen. Man kann nicht zweifeln, daß bei 
weitem der überwiegende Teil des Gewichtsverlustes Wasserverlust ist, 
nicht Atmungsverlust ; denn abgesehen von der Größenordnung, müßte 
letzterer schon deshalb wegfallen, weil die Untersuchungen unter günsti- 
gen Assimilationsbedingungen stattfanden, also eher ein geringfügiger 
Stoffgewinn eingetreten sein mußte. 

Das Ergebnis der Versuche ist vom ökologischen wie physiologischen 
Standpunkt aus zu bewerten. 

Bei der ökologischen Deutung muß berücksichtigt werden, daß die 
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Untersuchungen an Exemplaren durchgeführt wurden, die sich schon 
3/4 Jahre in Europa befanden, allerdings in einem Gewächshaus, in dem 
versucht wurde, möglichst die natürlichen Bedingungen nachzuahmen. 
Während der Trockenzeit am natürlichen Standort schrumpfen die 
Vegetationskörper sehr stark ein, das Wurzelwerk ist dann bei M 69 und 
ähnlichen Formen außerordentlich dürftig (nach freundlicher mündlicher 
Mitteilung von Herrn Prof. Dr. F. v. WETTSTEIN), während F. rhopalo- 
phylla nach einer Abbildung von MARLOTH ein sehr kräftiges Wurzelwerk 
besitzen dürfte. Die Transpirationsverhältnisse sind im geschrumpften 
Zustand wesentlich andere, denn es ist klar, daß bei dem festgestellten 
hohen Wasserverlust die Pflanzen sonst nicht existenzfähig wären. 
Die Gestaltänderung beim Blattwechsel spielt auch eine Rolle, denn die 
absterbenden alten Blätter können als Hüllen erhalten bleiben. Die nach- 
stehenden Ausführungen beziehen sich also zunächst nur auf den tur- 
geszenten, nicht geschrumpften Zustand, wie er in der Heimat in nicht 
exzessiv trockenen Zeiten vorhanden sein wird. 

Von einem Transpirationsschutz durch Einsenkung (feuchtere Boden- 
luft, Windstille) kann man nicht ohne weiteres reden; denn die ober- 
irdischen Teile sind geradezu als Organ für Wasserabgabe wirksam. 
Es sieht so aus als ob die Pflanze in diesem Zustand die Transpiration 
der nicht versenkten Teile eher fördern wolle. Ihre Wasserabgabe pro 
Flächeneinheit ist verglichen mit mitteleuropäischen Mesophyten recht 
groß. Auch die absolute Wasserabgabe, gemessen am Gesamtwasser- 
gehalt der Pflanze, ist recht beträchtlich. Eine Pflanze von 6,7 g Frisch- 
gewicht, die ungefähr 6,1—6,2 g Wasser enthielt, gab bei starker Be- 
lichtung, 28° und 51% relativer Feuchtigkeit, also bei hoher Temperatur 
und trockener Luft, durch die Kuppen 40,5 mg Wasser pro Stunde ab. 
Der Wasserverlust pro Tag wäre dann fast 1 g und in 3 Tagen wäre schon 
die Hälfte des vorhandenen Wasserinhalts aufgebraucht. Die Blätter 
von Fenestraria sind eher noch schlechter daran. 

Solche Verluste können nur durch ein leistungsfähiges Wurzelsystem 
und nicht zu trockenen Boden ersetzt werden. Solange wenigstens zeit- 
weise (vielleicht nächtliche Durchnässung durch Tau oder Nebel) der 
Boden noch genügend Wasser enthält, kann die Pflanze turgeszent 
bleiben. Aber sie spart dann das Wasser nicht, sondern gibt es durch die 
geringen oberirdisch bleibenden Teile reichlich ab. 

Nach M. Henrıcı gibt in den Grassteppen des Behuanalandes Mes. 
Lesliei pro 1 g Frischgewicht stündlich 1—4 mg Wasser ab, so daß auch 
hier der Wasservorrat in etwa 6—10 Tagen zur Hälfte aufgebraucht 
sein könnte. 

Die physiologische Erforschung der Ursache der lokalisierten Wasser- 
abgabe wird zunächst im Sinne der physiologischen Anatomie den Bau 
der Pflanze zu berücksichtigen haben. Das überraschende Ergebnis ist, 
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daß im Gegensatz zu den Seitenteilen, wo relativ große Stomata in aller- 
dings nur spärlicher Menge vorhanden sind, gerade auf den Fenster- 
flächen die Spaltöffnungen fehlen und eine lückenlose Epidermis vor- 
handen ist. Deren Zellen sind von einer zwar nicht dicken, aber doch 
recht deutlichen Kutikula überzogen. Poren konnten in dieser nicht 
mit Sicherheit festgestellt werden. Es muß also der größte Teil der 
Transpiration durch kutikuläre, lokalisierte Wasserabgabe erfolgen. 
Durch die Seitenflächen aber, deren Kutikula nicht auffällig verschie- 
den beschaffen, im ganzen ein wenig dicker ist, geht sehr wenig Wasser 
verloren trotz der dort vorhandenen Spaltöffnungen. 

Es ist bemerkenswert, daß die Stomata nur dort an der Pflanze auf- 
treten, wo das unterliegende Gewebe Chlorophyll führt. Sie scheinen 
also in erster Linie dem assimilatorischen Gasaustausch zu dienen. In 
unseren Versuchen waren sie meist weit geöffnet. 

Es bleibt also zunächst fraglich, aus welchen Gründen die Kuppen so 
viel stärker transpirieren. Man wird an den Lichteinfall denken, denn 
nur hier traf in unseren Versuchen das Licht die Oberfläche einigermaßen 
senkrecht und konnte tiefer eindringen. Es ist sehr fraglich, ob dadurch 
allein die Wasserabgabe physikalisch erklärt werden kann, zumal bei 
schrägem Einfall (wie auch in unseren Versuchen) mindestens eine 
Flanke hell belichtet wird. Es hat den Anschein, als ob die Kuppen, insbe- 
sondere die Fenster, das Wasser aktiv abgeben, d. h. als ob die lebenden 
Zellen bestimmen, wieviel Wasser der physikalisch bedingten Abdun- 
stung zur Verfügung gestellt wird. Die Fenster würden danach gewisser- 
maßen wie eine Art Hydathoden wirken. DAUMANYX hat festgestellt, 
daß sowohl bei den Drüsen von Nepenthes wie den Nektarien von Ma- 
gnolia die Sekretion durch die (im ersteren Fall sogar ziemlich dicke) poren- 
lose Kutikula hindurch erfolgt. Etwas ähnliches scheint mutatis mu- 
tantis hier vorzuliegen. Doch kann es sich nach gewissen Erfahrungen an 
Fenestraria auch um Vorrichtungen handeln, die durch Quellung bzw. 
Entquellung die Wasserabgabe regeln. 

Dicht unter der Fensterfläche endigen ziemlich starke Gefäßbündel- 
äste in nicht geringer Zahl mit allerdings nicht sehr ansehnlich aus- 
gebildeten Tracheenköpfen, manchmal ähnlich denen unter den Hyd- 
athoden von Primula sinensis, nur mit viel weniger wasserleitenden Ele- 
menten. Sie nähern sich oft sehr stark den riesigen Wasserzellen, die zum 
Teil nur durch zwei sehr flache Zellenlagen von der Fensteroberfläche 
getrennt sind. Die Wasserversorgung ist also vorhanden. Man könnte 
gewisse Parallelen zwischen der Fensteroberfläche und der ebenfalls 
kutinisierten Membran der Wasserzellen suchen. Die noch ausstehende 
physiologische Untersuchung der Wasserzellen, die viele Eigenarten 
bieten, wird wahrscheinlich auch das Transpirationsproblem fördern. 

Die Möglichkeit, die Wasserabgabe durch mechanische Reizung 
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transitorisch zu erhöhen, spricht eher für die ,,Hydathodennatur‘ der 
Fenster. Die mechanische Reizung wird infolge der starkwandigen 
Emergenzen besonders kräftig sein, verliert durch diesen Umstand aller- 
dings an Beweiskraft. Die Narkoseversuche sind noch nicht schlüssig. 
Bemerkenswert ist die starke Erhöhung der Wasserabgabe nach tief- 
greifender Narkose, die aber verschiedene Gründe haben kann. 

Es ist nicht gelungen, durch Anwendung von verdünnten Methylen- 
blaulösungen die Permeabilität der Kutikula direkt zu erweisen. 

Setzt man einen Wassertropfen auf die Fensterfläche, so bleibt er lie- 
gen und breitet sich nur ganz langsam etwas aus. Dünne Luftschichten 
bleiben zuerst zwischen den Haaren erhalten. Flüssigkeiten mit kleinerer 
Oberflächenspannung werden augenblicklich kapillar verteilt. Es scheint 
durchaus möglich, daß Pflanzen im Stadium geringer Wassersättigung 
durch die Fenster tropfbar flüssiges Wasser aufnehmen (Nebel! Tau!). 
Vielleicht ist in dieser Richtung der „Sinn‘ dieser merkwürdigen Eigen- 
art zu suchen. Anderseits kann man beim Aufenthalt der Pflanze im 
dampfgesättigten Raume in vielen Fällen deutlich kleine Wassertröpf- 
chen auf der Fensterfläche bemerken. 

Weitere, umfassendere Versuche, die bereits in Angriff genommen 
wurden, müssen die anscheinend recht verwickelten Verhältnisse klären. 
Das Ziel vorliegender Arbeit war nur die experimentelle Prüfung der 
eingangs erwähnten ökologischen Grundvorstellung über die Wirksam- 
keit der Fensterblätter. 


Zusammenfassung. 

1. Die Theorie der „Fensterblätter‘‘ gewisser Mesembrianthemum- 
Arten (Schutz vor zu hoher Lichtintensität oder bei den eingesenkt 
lebenden Arten Transpirationsschutz und gleichzeitig genügende Belich- 
tung des assimilierenden Gewebes von innen) wird experimentell geprüft. 

2. Hauptobjekt ist eine wahrscheinlich neue Art (F. v. WETTSTEIN 
M 69 u. 129), die der sect. Cordiaformia nahesteht. Die Art bildet im 
wesentlichen einige Zentimeter hohe Säulen von elliptischem Querschnitt 
die oben von den beiden Endkuppen der beiden ‚‚verwachsenen‘“ Blätter 
gekrönt werden. Am natürlichen Standort stecken die Pflanzen bis zu 
diesen Kuppen, die zum größten Teil von sehr auffälligen Fenstern ein- 
genommen werden, im Substrat, meist weißem Quarzgrus. 

3. Das Assimilationsgewebe bildet einen ziemlich dünnen Mantel um 
das Wassergewebe und fehlt unter den Fenstern. Spaltöffnungen fehlen 
auf den Fensterflächen, sind aber in ziemlich geringer Zahl an den übrigen 
Teilen vorhanden. Auffällig ist, daß sie nur dort vorhanden sind, wo 
Chlorophyll reichlich auftritt, und ferner, daß ihre Achse quer steht. 

4. Auf photographischem wie photometrischem Wege wird nach- 
gewiesen, daß die Lichtintensität im Innern groß ist (der Größenordnung 
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nach 1/,;—1/;6 des Außenlichts), so daß das Innenlicht zu lebhafter 
Assimilation wohl hinreicht. In Böden aus nicht zu feinem Quarzgrus 
spielt auch die Belichtung von außen eine Rolle. 

5. Das Trockengewicht beträgt unter 10%, oft unter 5% und wurde 
im Wassergewebe einmal sogar zu nur 2,8% gefunden. Ein hoher osmo- 
tischer Wert im Innern ist in einem solchen Fall ausgeschlossen. 

6. Die Transpiration ist nicht nur absolut unerwartet hoch (in etwa 
6 Tagen würde der ganze Wasservorrat bei heißem trockenen Wetter 
aufgebraucht sein), sondern die Wasserabgabe beschränkt sich höchst 
auffallend auf die Kuppen, die ungefähr 1/, oder weniger der Gesamt- 
oberfläche einnehmen, aber meist mehr als ®/, der Transpiration be- 
streiten. 

7. Die Einsenkung in den Boden kann also nicht als Transpirations- 
schutz im üblichen Sinne wirken, wenigstens nicht, so lange die Pflanze 
sich im prallen, wasserreichen Zustand befindet. 

8. Da sich keine morphologischen Gründe für die Lokalisation der 
Transpiration finden lassen, wird an eine hydathodenartige Wirkung 
der Fensterflächen gedacht. Die Größe des Wasserverlustes wäre ab- 
hängig nicht allein von den physikalischen Verdunstungsbedingungen, 
sondern entscheidend mitbedingt von der Ausscheidungstätigkeit leben- 
der Zellen. Gründe für diese Annahme werden beigebracht. Auch Quel- 
lungsmechanismen können in Frage kommen. 

9. Die Fensterblätter wirken also tatsächlich im Sinne einer abge- 
schwächten, diffusen Belichtung des Assimilationsgewebes großenteils 
von innen, während anderseits die Lokalisation der Wasserabgabe auf 
die oberirdisch bleibenden Teile auf ein ,,Bestreben“ zur Förderung der 
Transpiration hinweist. 


Herrn Prof. Dr. F.v. WETTSTEIN danke ich bestens für die Erlaub- 
nis, mit den von ihm gesammelten Pflanzen experimentieren zu dürfen. 
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Neuerdings hat man den Untersuchungen über die physikalischen 
Grundlagen der pflanzlichen Transpiration erhöhtes Interesse entgegen- 
gebracht, was aus kritischen Bemerkungen und experimentellen Unter- 
suchungen hervorgeht. Da wir erst am Anfang der Transpirationsanalyse 
stehen, werden hoffentlich auch künftig sachliche Kritik und weitere Ver- 
suche von verschiedenen Seiten fortgesetzt. 

Einige Versuche und Überlegungen sollen im folgenden mitgeteilt 
werden, die sich auf spezielle Probleme erstrecken, welche bislang noch 
nicht eindeutig geklärt erscheinen. Obwohl es sich um Probleme der 
Transpirationsphysik handelt, sind sie doch für die Ökologie von der 
größten Bedeutung, und ihr ist es zur Aufgabe gestellt, die Ergebnisse 
nachzuprüfen. 

Es sollen hier weder die gesicherten Ergebnisse noch alle zentralen 
Probleme der Transpirationsphysik aufgezählt werden, da meine Zu- 
sammenfassung in den Ergebnissen der Biologie (1929/30) das Wesent- 
lichste enthält. Die jüngste Arbeit von HuBER (1930), die sich auch auf 
einige eigene experimentelle Daten stützt, führt in vielen Punkten zu 
denselben Ergebnissen, die von mir zum Teil in Zusammenarbeit mit 
Prof. SIERP gewonnen wurden. Nur in einigen Punkten bestehen noch 
Differenzen, die durch Versuchsergebnisse beseitigt werden können. 

Stellen wir noch einmal die Frage: Steigert Wind die pflanzliche Tran- 
spiration, so wollen wir zunächst von den Unterschieden der kutikulären 
und stomatären Transpiration absehen und erst bei der Diskussion der 
folgenden Versuche diese analytische Betrachtung erneut anwenden. Die 
Voranstellung der Versuche scheint mir deshalb geboten, weil meine 
früheren Versuchsergebnisse von mancher Seite bezweifelt wurden und 
eine Kritik zu kritischen Bemerkungen sich am besten mit Versuchen 
einleiten läßt. 

A. Versuchstechnik. 

Um Komplikationen durch Abschneiden von Sprossen und Blättern 

zu vermeiden, wählte ich diesmal nur bewurzelte Pflanzen und führte die 
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Versuche im August aus. Daß ich 1928 Versuche auch mit bewurzelten 
Pflanzen ausführte, im Mai und Juni, sei nur nebenbei noch einmal er- 
wähnt! Da die gravimetrischen Messungen der Transpirationsverluste 
innerhalb kurzer Zeitabschnitte erfolgen mußte, durfte die Maximal- 
belastung der analytischen Waage, die bei den Versuchen allein zu ge- 
brauchen war, 60g nicht überschreiten. Die Glasgefäße, wie ich sie 
schon früher verwandte (siehe Physik. Komp. 1929, Abb. 22), die Erde, 
die Pflanzen, deren Wurzelwerk in dem Gläschen genügend Platz hatte 
und der Kork samt Paraffinierung (auf absolute Abdichtung ist zu 
achten!) ergaben zusammen ein Gewicht zwischen 45 und 55 g. 

Die Versuche wurden mit normal bewurzelten einjährigen, 5—15 cm 
hohen Sämlingen bzw. Stecklingen ausgeführt. Sämlinge waren die Ver- 
suchspflanzen : Calluna vulgaris SaLısp., Buxus sempervirens L., Berberis 
Thunbergii D.C., Ilex aquifolium L., Andromeda Catesbaei Waut., Hippo- 
phaé rhamnoides L., Mercurialis annua L. und Euphorbia Lathyris L. Die 
Versuchspflanzen Erica carnea L. und Azalia indica THUNB. waren Steck- 
linge. 

Die Pflanzen, die im Freien wuchsen, wurden 2 Tage vor dem Ver- 
suchsbeginn unter vollständiger Wassertränkung des Bodens in die Gläs- 
chen eingesetzt; erst am Vorabend des Versuchstages wurde die Abdich- 
tung mit Kork und Paraffin vorgenommen. Die früher gestellten For- 
derungen wurden eingehalten; es sind 1. mehrere Versuchspflanzen einer 
Art in den Versuch aufgenommen worden, und 2. galt es, die Versuche 
auf 12 Stunden auszudehnen, damit bei der Variation der Transpirations- 
werte sich ein richtiges Bild der Transpiration in unbewegter und be- 
wegter Luft gewinnen ließ. 

Die Versuche wurden im Laboratorium an sonnigen Augusttagen aus- 
geführt. Die Pflanzen standen ungefähr 2 m von den nach Süden ge- 
legenen Fenstern auf einem Tisch. Ein Ventilator lieferte Wind von etwa 
1,5 m/sec Geschwindigkeit. Durch eine Pappewand waren die ,,Wind- 
versuche‘ von den ,,Ruheversuchen“ getrennt. In der Mittagszeit sind 
die Pflanzen in direkter Sonne hinter Glas auf den geräumigen Fenster- 
simsen aufgestellt worden, was eine Photoöffnungsreaktion der Spalten 
bewirkte. An Vergleichspflanzen ließ sich dies mit Xylolinfiltration leicht 
nachweisen. Mit der Spaltenöffnung trat auch eine Transpirations- 
steigerung ein, die jedoch nicht proportional der Stomataapertur sein 
konnte, da durch die starke Einstrahlung der Dampfdruck in den Blättern 
infolge Temperaturerhöhung gesteigert wurde. Diese Frage sollte mit den 
Versuchen nicht beantwortet werden, was auch durchaus nicht möglich 
war, da nicht nur die Lichtintensität, sondern auch die Lufttemperatur 
und Luftfeuchtigkeit während der Versuche inkonstant waren. Aus die- 
sem Grunde mußten die Versuche in Vergleichsreihen ausgeführt werden. 
In dem 1. Versuch mit Calluna, Erica, Berberis, Azalia und Ewphorbia 
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(je 6 Pflanzen) und im 2. Versuch mit Buxus, Hippophaé, Ilex, Andro- 
meda und Mercurialis (je 6 Pflanzen) wurden die Pflanzen abwechselnd 
in unbewegter und bewegter Luft aufgestellt wie in meinen früheren Ver- 
suchen. Im 3. Versuch mit Calluna, Erica, Buxus und Mercurialis (je 
9 Pflanzen) wurde dieser Versuchsgang so modifiziert, daß 3 Pflanzen 
dauernd in Ruhe, 3 dauernd in Wind und 3 intermittierend in bewegter 
und unbewegter Luft (wie Versuch 1 und 2) transpirierten. Die Abände- 
rung des Versuches schien mir notwendig, um dem Einwand zu begegnen, 
daß durch intermittierend wirkende Luft irgendeine physiologische Re- 
aktion erfolgt, die bei allen Pflanzen denselben Transpirationsverlauf be- 
dingt. 

Die Transpirationsraten rechnete ich auf 100 qcm Blattoberfläche pro 
Stunde um, was mir bei der gegenwärtigen Beurteilung des Wasserdampf- 
austausches notwendig erscheint. Mit anderen Berechnungsarten be- 
kämen wir bei den folgenden Versuchen von der Transpiration in be- 
wegter und unbewegter Luft ein gleich anschauliches Bild. 

Die Lufttemperatur und Luftfeuchtigkeit des Versuchsraumes wurde 
mit dem trockenen und feuchten, ventilierten Thermometer eines Psy- 
chrometers stündlich bestimmt. 


B. Versuche. 


Der 1. Versuch mit Calluna, Erica, Berberis, Azalia und Euphorbia 
ist von 5 Uhr bis 18 Uhr ausgeführt worden, mit dem Ergebnis, daß der 
Wind die Transpiration weder fördert noch hemmt. Die Differenzen, die 
zwischen Ruhe- und Windwerten auftraten, entsprechen den Schwan- 
kungen, die bisher in jedem meiner Transpirationsversuche hervortraten. 
Diese Schwankungen zu analysieren, muß Aufgabe weiterer Unter- 
suchungen unter konstanten Bedingungen sein. Die Windwerte fügen sich 
vollkommen in den Gang der Transpiration ein, was aus den zahlreichen 
Transpirationskurven meiner früheren Untersuchung und aus den folgen- 
den Abb. 1—4 hervorgeht. Selbst die ,,mesomorphe‘ Euphorbia Lathyris 
zeigt keine Transpirationssteigerung im Wind. Ob die Kutikulärtrans- 
spiration dieser Art überhaupt gering ist, oder ob ein ,,lang andauerndes‘* 
incipient drying die Transpiration herabsetzt, muß dahingestellt bleiben. 

Der 2. Versuch mit Buxus, Hippophaé, Ilex, Andromeda und Mercu- 
rialis, der ebenfalls von 5—18 Uhr dauerte, führte zu demselben Ergebnis. 
In keinem Falle trat eine verdunstungsfördernde Wirkung des Windes 
auf. Da das Resultat in allen Fällen das gleiche war und mit den früher 
mitgeteilten in Einklang steht, kann die Wiedergabe der Protokolle und 
graphische Darstellungen hier erspart werden. Interessenten überlasse 
ich diese gerne zur Einsichtnahme. 

Nur der 3. Versuch soll hier ausführlich wiedergegeben werden, da er 
insofern neu ist, als Pflanzen nicht nur abwechselnd stündlich in Ruhe 
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und Wind transpirierten, sondern daß andere dauernd in bewegter und 
unbewegter Luft standen. Die Kurvenpunkte der Abb. 1—4 sind Mittel- 
werte von je 3 Versuchspflanzen. Die Zahl ist zu gering, um eindeutige 
Mittelwerte über die absoluten Transpirationsgrößen zu erhalten, Die 
Versuchstechnik erlaubte jedoch nicht, mehr als viermal 9 Pflanzen zu 
verwenden. Es gibt bei jeder Versuchsserie dauernd und zeitweilig ver- 
schieden stark transpirierende Individuen. Außerdem können bei der 
KA 
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Abb. 1. Calluna vulgaris. Transpirationskurven : in bewegter, ———— abwechselnd in 

unbewegter und bewegter, ----- in unbewegter Luft. DW stündlicher Durchschnittswert der 

Transpiration von 19—10, bzw. von 16—9 Uhr. t Temperatur des trockenen, f Temperatur des 
feuchten Thermometers. 





Oberflächen- oder Frischgewichtsberechnung Fehler unterlaufen, die sich 
so auswirken, daß einzelne Pflanzen verschieden stark zu transpirieren 
scheinen. Liegt z. B. die Windkurve von Calluna ( ) am 1. Versuchstag 
(6—18 Uhr) über den beiden anderen Kurven, so am 2. und 3. Versuchs- 
tag nicht mehr. (Die Windwerte sind wie früher mit einem @ bezeich- 
net.) Die Mittelwerte vom 1. zum 2. Versuchstag, also während der Nacht, 
wo sämtliche Pflanzen in unbewegter Luft standen, liegen auch etwas 
höher, was auch für Erica zutrifft. Bei Buxus liegt die Windkurve zeit- 
weilig am tiefsten. Der absoluten Kurvenhöhe ist kein Wert beizulegen. 
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Die graphischen Darstellungen der Transpiration von Calluna vulgaris 
(Abb. 1), Erica carnea (Abb. 2), Buxus sempervirens (Abb. 3) und Mer- 
curialis annua (Abb. 4) zeigen, daß eine Transpirationssteigerung im 
Winde nicht eintritt. Wie erwähnt, setzte um die Mittagszeit bei direkter 
Sonnenbestrahlung der Pflanzen eine Stomataöffnung ein, die bei Cal- 
luna, Erica und Buxus zu einer starken Transpirationssteigerung führte. 
Dieses Verhalten ließ sich an den beiden folgenden Tagen rekonstruieren, 
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Abb.2. Erica carnea. Transpirationskurven : in bewegter, —— abwechselnd in unbe- 

wegter und bewegter, - - - - - in unbewegter Luft. DW stündlicher Durchschnittswert der Trans- 

spiration von 19—10, bzw. von 16—9 Uhr. Die Transpirationswerte pro 100 cm? Oberfläche pro 

Stunde sind in 10 mg Einheiten auf der Ordinate abgetragen. Temperatur und Luftfeuchtigkeit 
sind dieselben wie in Abb. 1. 





wenngleich mehr oder weniger groBe Differenzen in den absoluten Tran- 
spirationsraten auftraten. Die Mercurialis-Kurven weisen diese starken 
Schwankungen nicht auf, was nur darauf zurückzuführen ist, daB die 
Pflanzen während des ganzen Versuches in welkem Zustand verharrten, 
obwohl das Welken äußerlich nicht sichtbar war. Erst am 3. Tage waren 
die Pflanzen stark welk, so daB ein weiteres Experimentieren mit ihnen 
unterblieb. Soweit sich an Vergleichspflanzen feststellen ließ, öffneten 
sich die Mercurialis-Stomata um die Mittagszeit ebenfalls, so daß nur die 
Transpirationswiderstände eines incipient drying die Transpiration zu 
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keiner Steigerung kommen ließen. Daß diese Annahme berechtigt ist, 
geht daraus hervor, daß die Transpirationsraten relativ niedrig sind, im 
vorliegenden Versuch also dauernd große Transpirationswiderstände ein- 
geschaltet waren. Hier wäre also wieder einmal der oft beobachtete Fall 
verwirklicht, daß Xeromorphe stärker transpirieren als Hygromorphe:. 

Daß die Kutikula hygromorpher Systeme bei Einschaltung großer 
Diffusionswiderstände durch bewegte Luft keine Transpirationssteige- 
rung erfahren muß, geht aus meinen früheren Versuchen (S. 32, 36ff. und 
zahlreichen Befunden des 2. Kapitels) hervor. 
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Abb. 3. Buxus sempervirers. Transpirationskurven. Vgl. Abb. 1. 

Diese Bemerkungen seien nur nebenbei gemacht, sie können später 
für bestimmte Fragen von Bedeutung sein. Wir können jetzt unsere 
oben gestellte Frage an Hand der Abb. 1—4 beantworten: Der Wind hat 
auf die Transpiration keinen Einfluß. Die Windwerte sind jeweils von 
derselben Größe wie die Ruhewerte, die Transpirationsschwankungen 
verlaufen unabhängig von bewegter oder unbewegter Luft und sind Aus- 
druck verschiedener anderer Faktoren. Auch im Zustand großer Sto- 


1 In Referaten über meine physikalischen Komponente der pflanzlichen 
Transpiration steht, daß ich bestritten hätte, daß die Xeromorphen überhaupt in 
keinem Fall eine stärkere Transpiration als die Hygromorphen haben könnten. 
Trotzdem ich an mehreren Stellen nachdrücklichst betonte, daß die Xeromorphen 
eine höhere Transpiration aufweisen können als die Hygromorphen, muß ich 
nunmehr annehmen, daß ich es doch nicht oft genug wiederholte. 
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mataapertur wird die Transpiration durch Wind nicht gesteigert, so daß 
wir wieder zu dem schon 1928 mitgeteilten Ergebnis kommen. 


C. Besprechung der Versuchsergebnisse. 

Das Ergebnis gilt zunächst nur für kleine Pflanzen bzw. Pflanzen- 
stücke. Wie sich der Wind auf große Pflanzen und zusammenhängende 
Pflanzendecken auswirkt, bedarf noch einer zuverlässigen Untersuchung, 
die allerdings große technische Anforderungen stellt. Darauf wies ich 
schon 1929 hin. Wandte ich mich gegen die herrschende Meinung des 
transpirationsfördernden Einflusses des Windes, so war ich dazu be- 
rechtigt, weil die anderen Versuche ebenfalls nur mit kleinen Pflanzen 
und Pflanzenteilen ausgeführt worden waren. Für analytische Unter- 
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Abb. 4. Mercurialis annua. T kurven. Vgl. Abb. 1. 


suchungen schienen Versuche mit kleinen Pflanzen geboten. Weitere 
Untersuchungen müssen von der These ausgehen, daß eine Verdunstungs- 
steigerung durch den Wind nur dann eintritt, wenn der Dampfdruck über 
dem transpirierenden System durch die Luftbewegung verkleinert, das 
Dampfdruckpotential: System/Luft also vergrößert wird. Vermag sich 
über und um das System oder um Systemaggregate (Pflanzenbestände) 
eine Dampfhaube zu lagern, so wird Wind eine Transpirationssteigerung 
bedingen — rein physikalisch genommen. Die Dampfhaube ist nichts 
anderes als eine relative Dampfdichtevergrößerung der Luft über dem 
System gegenüber der Dampfdichte, die in derselben Entfernung vom 
System bei bewegter Luft bestimmt wird. Eine „Störung der Dampf- 
haube“ ist somit nur eine über dem verdunstenden System mehr oder 
weniger vollkommene Aufrechterhaltung des in der Luft herrschenden 
Dampfdruckes. Dies muß nochmals hervorgehoben werden, um in den 
folgenden Erörterungen keine Unklarheiten aufkommen zu lassen. 
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Von diesem Gesichtswinkel aus ließ sich auch das Ergebnis, daß 
pflanzliche Systeme keine Transpirationssteigerung im Winde erfahren, 
physikalisch erklären. 

1. Gering verdunstende freie Flächen mittlerer BlattgréBe (Elemen- 
tarversuche zur kutikulären Transpiration 1927, 1929) erleiden im Winde 
keine Verdunstungssteigerung, weil sich in unbewegter Luft: keine Dampf- 
haube bildet. 

2. Porensysteme, welche in Größenordnung und Verteilung der Poren 
die Bedingungen der Stomatasysteme einhalten, erfahren im Winde eben- 
falls keine Verdunstungssteigerung, weil es auch hier zu keiner Dampf- 
haubenbildung kommt (Versuche von 1927, 1929 und die vorliegenden). 

Die Konvektionen der Luft machen eine Bildung der Dampfhauben 
unmöglich. Schärfer definiert: Die Verdunstung unter Einwirkung von 
Konvektionen kamı durch anemometrisch meßbaren Wind nicht weiter 
gesteigert werden, wenn ein Porensystem, wie die Blätter es darstellen, 
gegeben und wenn die Verdunstung freier Flächen (geringe Kutikulär- 
transpiration) gering ist. Unsere Versuche in ,,Ruhe“ sind stets unter 
Konvektionswirkung ausgeführt worden, der Wasserdampfaustausch der 
pflanzlichen Systeme war also maximal, bezogen auf das herrschende 
Dampfdruckpotential: Blattsystem/Luft. 

Die Deutung der Versuche suchte ich mit Modellversuchen zu recht- 
fertigen. Die Ergebnisse sind bereits veröffentlicht und bedürfen nun 
nur noch einiger Ergänzungen, da HuBer (1930) Bedenken äußerte. Die 
mathematische Auswertung meiner Versuche mit Porensystemen wird von 
HvBER als ,,verwegenes Phantasieprodukt‘ beschrieben. Es handelt sich 
um die Abb. 141 meiner physikalischen Komponente der pflanzlichen 
Transpiration. Außerdem macht Huser die unrichtige Bemerkung, daß 
SIERP u. SEYBOLD (1929) diese Ansicht auch nicht hätten bestätigen kön- 
nen. Man vergleiche dazu die Ergebnisse der Tabelle 4, S. 250 der letzt- 
genannten Arbeit, wo eine volle Bestätigung der ,,verwegenen‘ Abb. 14 
zu finden ist. HUBER stellt selbst Versuche über den Einfluß des Windes 
an. Unter anderen machte er Versuche mit 50 u-Poren (die anderen Ver- 
suche mit größeren Poren interessieren hier nicht). Da die Gesamtporen- 
fläche 1,8—5% beträgt, können die Versuche nur bedingt auf die Verhält- 
nisse bei Blättern übertragen werden, da so hohe Porenareale durchaus 
selten sind. Abgesehen davon ist der Tabelle 14 der Arbeit von HUBER 
nicht zu entnehmen, in welchem Maße die absolute Verdunstungssteige- 
rung im Winde war, worauf es eigentlich ankommt. Nehmen wir z. B. an, 
daß die Verdunstung der freien Fläche im Winde von 1 auf 4 gesteigert 
worden ist, so ist die Verdunstung der 1,8%igen Fläche nur von 0,48 auf 
0,52 gestiegen! Eine 0,8%ige Fläche hat jedenfalls eine noch geringere 
Steigerung. Die Versuche von Huser lassen sich, solange keine ab- 

1 Bei Huser irrtümlich Abb. 19 genannt. 
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soluten Zahlen mitgeteilt werden, nicht gegen unsere Befunde ausspielen. 
Sehr instruktiv sind die Versuche von HUBER jedenfalls für die Frage der 
Porendichte bei Windwirkung. Der daraus gezogene Schluß: daß die 
Größe des Windeinflusses in erster Linie als eine Funktion der Poren- 
dichte und die Porengröße erst in zweiter Linie maßgebend erscheint, 
mag für seine speziellen Fälle richtig sein. Allgemein gültig ist dieses 
qualitative Urteil jedoch nicht. Es kommt eben ganz darauf an, ob sich 
über dem System eine Dampfhaube in unbewegter Luft bilden kann oder 
nicht, sei es durch Porendichte, sei es durch Porengröße. 

Aus den bis heute vorliegenden Versuchen ergibt sich also, daß Wind 
die Verdunstung von Porensystemen (Laubblätter und physikalisch ver- 
gleichbare Modellsysteme) nicht und die freier Flächen mittlerer Blatt- 
größe nur dann beeinflußt, wenn die Flächenverdunstung (bei Blättern 
die Kutikulärtranspiration) relativ groß ist. 

Neue Untersuchungen werden hoffentlich von verschiedenen Seiten 
angestellt, so daß die bisherigen Ergebnisse widerlegt oder erhärtet 
werden. 


D. Bemerkungen zum Stefanschen Durchmessergesetz 
der Verdunstung. 

In direktem Zusammenhang mit der behandelten Frage steht das 
physikalische Problem der Maximalverdunstung von Porensystemen. 
Das strittige Kapitel ist in letzter Zeit oft dargestellt worden, so daß 
sich eine Wiederholung erübrigt. Das Ergebnis steht fest: Porensysteme, 
welche die von den Blättern gegebenen Bedingungen hinsichtlich Poren- 
größe und Porenzahl pro Flächeneinheit (Porendichte) einhalten, haben 
eine wesentlich geringere Verdunstung als die vergleichbare freie Wasser- 
fläche. Huser (1930), der sich mit dieser Frage erneut befaßt, bespricht 
auch die Abweichungen von dem Steranschen Durchmessergesetz der 
Verdunstung, nach welchem ein Porensystem die Verdunstung der ver- 
gleichbaren freien Wasserfläche erreichen müßte. HUBER entwickelt nun 
die Ansicht: ,,Es scheint mir kaum zweifelhaft, daß die Abweichungen, 
die wir gegenüber dem Steranschen Exponenten beobachten, nicht 
darauf beruhen, daß die Dampfhauben der kleinen Poren gestört sind, 
sondern ganz überwiegend, fast möchte ich sagen ausschließlich, darauf, 
daß die Dampfhauben der freien Flächen es sind: Nicht die Poren ver- 
dunsten weniger als dem SterAnschen Gesetz entspricht, sondern die 
freien Flächen verdunsten mehr, weil es bei ihrer Größe nicht zur un- 
gestörten Ausbildung der von STEFAN vorausgesetzten Dampfhauben 
kommen kann.“ 

Ist diese Deutung brauchbar und mit den bisherigen Ergebnissen in 
Einklang zu bringen? Ohne das Problem in seiner ganzen Breite auf- 
zurollen, wollen wir es kurz von einem Elementarversuch aus betrachten. 
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Haben wir zwei Kreisflächen im Flächenverhältnis 1:41, so müßte 
gemäß dem STEFAnschen Durchmessergesetz die Verdunstung der beiden 
Flächen sich wie 1:2 verhalten. Nun ist das empirische Verdunstungs- 
verhältnis etwa 1:3, die größere freie Fläche verdunstet gemäß dem 
STEFANSchen Gesetz relativ zu stark. Dagegen läßt sich nichts einwenden. 
Die Abweichung aber so zu erklären, daß bei der größeren Fläche sich 
eine ungestörte Dampfhaube weniger leicht erhalten kann als bei der 
kleineren, scheint mir nicht richtig zu sein. Mindestens sprechen die bis- 
herigen Befunde nicht für diese Erklärung. Wenn wir von dem Elemen- 
tarversuch ausgehen (1927, 1929), daß die kleinere Fläche flächenrelativ 
mehr verdunstet als die größere, s6 heißt das mit anderen Worten, daß 
aus der Flächeneinheit beim kleineren System in der Zeiteinheit mebr 
Wasserdampfmoleküle austreten als beim größeren. Isotherme Zustände 
vorausgesetzt, kann der relativ stärkere Wasserdampfaustausch des klei- 
neren Systems nur durch ein relativ größeres Dampfdruckpotential er- 
folgen. Ein größeres Dampfdruckpotential (als Differenz von maximalem 
Dampfdruck an der Verdunstungsoberfläche und dem Dampfdruck der 
Luft in einer bestimmten Entfernung vom System) ist bei relativ großer 
Randfeldverdunstung und bei durch Konvektionen oder Wind gestörter 
Dampfhaube gegeben (siehe oben S. 25). Das kleinere System hat eine 
relativ stärkere Randfeldverdunstung, wenn aber das größere System nun 
eine nach dem Steranschen Durchmessergesetz zu große Verdunstung 
hat, so kann dies nicht von einer erhöhten Randfeldverdunstung her- 
rühren. So suchte HUBER die Abweichung auch nicht zu erklären, viel- 
mehr so, daß über dem größeren System (freie Fläche) sich die Dampf- 
haube nicht ungestört entwickeln kann, was die Steransche Theorie 
fordert. Daß Konvektionen die Dampfhaube über dem größeren System 
stören, ist nicht zu bestreiten, daß sie aber bei dem kleineren System 
weniger gestört sein soll, entspricht nicht den Tatsachen. 

Allein der Versuch des Windeinflusses auf verschieden große Flächen 
zeigt, daß die Verdunstungssteigerung bei bestimmter Windgeschwindig- 
keit mit dem Durchmesser der Fläche wächst, daß also größere Flächen 
eine stärkere Verdunstungssteigerung erfahren als kleinere Flächen (siehe 
Abb. 11, Physik. Komp. 1929), was darauf hinweist, daß größere Flächen 
eine ,,bessere‘‘ Dampfhaube ausbilden als kleine. Im Größenbereich der 
Spaltöffnungen unterhalten die Konvektionen schon den maximalen 
Wasserdampfaustausch, d. h. über Poren von der Größe und Verteilung 
der Stomata entsteht keine Dampfdruckerhöhung, bildet sich keine 
Dampfhaube aus. Wind steigert daher nicht die Verdunstung von Poren- 
systemen (welche in Porengröße und Porenverteilung mit Blattsystemen 

1 Prinzipiell ändert sich an den Ausführungen nichts, wenn wir das Verhält- 


nis etwa 1 : 1 000 000 wählen, was wir beim Vergleich von Pore und freier Fläche 
tun müssen. 
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vergleichbar sind !), wohl aber die freier Flächen. Ob man die Auffassung, 
daß die kleinsten Poren Dampfhauben besser ausbilden können als große 
Flächen, damit wahrscheinlich machen kann: daß die kleinen Poren 
„schon in jener oberflächennahen Adhäsionsschicht liegen, in welcher 
Turbulenzerscheinungen bekanntlich schon stark abgebremst sind‘, ist 
füglich zu bezweifeln. Im C.-G.-S.-System berechnet, ist die Verdunstung 
kleiner Poren flächenrelativ größer als die freier Flächen! 

Solange beweiskräftige Versuche über die begünstigte Dampfhauben- 
bildung kleiner Poren ausstehen, können wir mit den Argumenten unserer 
Versuchsergebnisse, daß die Maximalverdunstung der Porensysteme bei 
Konvektionswirkung ermöglicht ist, die Transpirationsanalyse fortsetzen. 
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ZYTOLOGISCHE STUDIEN BEI DEN URTICALES 
UNTER BESONDERER BERUCKSICHTIGUNG DER GATTUNG 
DORSTENIA. 

Von 
Otto KRAUSE 
(Kiel). 

Mit 52 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 30. Oktober 1930.) 


I. Einleitung. 

Zahlreiche zytologische Arbeiten haben gerade in den letzten Jahren 
die chromosomalen Verhältnisse vieler Familien und mit ihnen die ver- 
schiedenen Reihen des Zentrospermenastes zu erhellen versucht. Noch 
stehen wir jedoch am Anfange dieser Aufklärungsarbeit und somit vor 
vielen Fragen und Rätseln. Von manchen Familien sind nur einige 
Species einer karyologischen Untersuchung unterzogen worden. Es galt 
ja zunächst, eine Übersicht über die Chromosomenverhältnisse des gan- 
zen Astes zu erlangen. 

Von den Urticales können wir ebenfalls nur wenige zytologische An- 
gaben nachweisen. Bei den Ulmaceae finden wir keine und innerhalb der 
umfangreichen Familien der Moraceae und Urticaceae nur bei vier Gat- 
tungen mehr oder weniger weitgehende Hinweise auf die Kernverhält- 
nisse, während die beiden Gattungen der Cannabinaceae und viele Ver- 
treter der Moreae eingehend chromosal untersucht worden sind. Ich 
stellte mir daher die Aufgabe, einen Beitrag zur Zytologie der ganzen 
Reihe der Urticales zu geben. Um eine zweckdienliche Übersicht über die 
vier Familien dieser Reihe zu erhalten, ist es natürlich Vorbedingung, 
möglichst viele Gattungen der Bearbeitung zu unterziehen, was jedoch oft 
an der schwierigen Materialbeschaffung scheitert. Die Angehörigen man- 
cher Gattung befinden sich gar nicht in Kultur. Andere tropische 
wiederum gelangen unter den hiesigen Kulturbedingungen nicht zur 
Blüte. Nicht zuletzt sind die von Nichtfachleuten noch so sorgfältig vor- 
genommenen Fixierungen von Inflorescenzen und Wurzelspitzen leider 
zu oft unbrauchbar. So bleibt nur ein Rest an gutem Material, welcher 
aber, so hoffe ich, ausreichen wird, eine gute Übersicht über die Chromo- 
somenverhältnisse dieser Reihe zu gewährleisten. Bei der Bearbeitung 
der Gattung Dorstenia wurde ich auf abweichende Chromosomenzahlen 
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aufmerksam gemacht, die mich veranlaBten, insbesondere diese Gattung 
einer eingehenden zytologischen Forschung zu unterziehen. 


II. Material und Methode. 

Als ich im Sommer 1928 meine Untersuchungen begann, befand sich im hiesi- 
gen Botanischen Barten in Bezug auf die zu fordernde breite Basis für eine nutz- 
bringende zytologische Bearbeitung einer Pflanzenreihe relativ wenig Material. 
Die Moraceae und Urticaceae sind vorzugsweise tropische Gewächse, die oft nur in 
größeren botanischen Gärten kultiviert wurden. So mußte ich zum Teil auswärts 
fixieren. Der weitaus größere Teil systematisch wichtiger Gattungen wurde mir 
dank des Entgegenkommens der Direktionen und Gartenverwaltungen deutscher 
und auch ausländischer botanischer Gärten in Form von Stecklingen zugestellt. 
So konnte ich die Fixierung der Blütenknospen und Wurzelspitzen in den hiesigen 
Warmhäusern vornehmen. Herrn Prof. Dies (Berlin-Dahlem) möchte ich an 
dieser Stelle für die Erlaubnis der Materialentnahme meinen verbindlichsten 
Dank aussprechen. Ebenso schulde ich meinen Dank den Direktionen und Gar- 
tenverwaltungen der deutschen Gärten, insbesondere der botanischen Gärten in 
Bonn, Berlin, Breslau, Hamburg, Münster und München, sowie der ausländischen 
Gärten in Kew (Surrey), Edinburgh, Paris, Brüssel und Kopenhagen. Herr 
Prof. JAHN (Hann.-Münden) stellte mir in liebenswürdiger Weise Steckreiser 
der Gattungen Ulmus, Celtis und Zelkova zur Verfügung, wofür ich ihm reichlich 
Dank schulde. Auch den Baumschulbetrieben Brucks und HEInRoT# (Berlin) 
und C. Sparx (Berlin), der Verwaltung der städtischen Baumschule Kiel und 
dem Handelsgärtner Herrn CHANTRIER (Mortefontaine [Oise]) weiß ich für die 
bereitwillige Unterstützung meinen besten Dank. In besonderem Maße aber fühle 
ich mich verpflichtet, Herrn Prof. MILDBRAED (Berlin-Dahlem) auch an dieser 
Stelle für sein großes Interesse, das er stets meiner Arbeit entgegenbrachte, ferner 
für das Nachbestimmen mancher Pflanzen und für die Namhaftmachung wich- 
tiger Spezialliteratur meinen aufrichtigen Dank zu sagen. 

Die Blütenknospen fixierte ich mit dem Carnoyschen Gemisch von 60% 
abs. Alkohol, 20% Eisessig und 20% Chloroform. Zum Teil wurden sie vorher 
mit kaltem Wasser abgeschreckt. Für die Fixierung der Dorstenia-Inflorescenzen 
erwies sich ein Zerkleinern und Evakuieren der Rezeptakeln mittels der Wasser- 
strahlpumpe als sehr günstig. Die Fixierflüssigkeit vermag so schneller und gleich- 
mäßiger in die dicken, fleischigen Inflorescenzen einzudringen. Je nach der 
Blütengröße wechselte die Fixierzeit von 6—24 Stunden. Die nach CARNOY be- 
handelten Wurzelspitzen waren für die zytologischen Studien zum größten Teil 
unbrauchbar. Selbst wenn das Fixiergemisch mit 10 Teilen Wasser verdünnt 
wurde, waren die Kernplatten nur selten einwandfrei auszuzählen. Das Nawa- 
scHinsche Fixiergemisch hingegen war gut zu verwerten. Ein Abschrecken 
der Wurzelspitzen vor der Fixierung mit kaltem Wasser erwies sich als über- 
flüssig. Die Schnittdicke betrug je nach der Zellgröße 6—11 u. Gefärbt 
wurden die Präparate nach HEIDENHAIN mit Eisenalaun-Hämatoxylin. Die 
Chromosomenzahlen erhielt ich durch vergleichendes Studium der Meta- und 
Anaphasen der hetero- und homöotypischen Teilungen, sowie der Polplatten in 
den Wurzelspitzen. Die Diakinesen und Interkinesen waren für das Auszäblen 
der Chromosomen weniger brauchbar. Für die schnelle Orientierung über das 
Blütenalter war mit Ausnahme der Dorstenien die von Hxrrz (1926) angegebene 
Kochmethode mit Carmin-Essigsäure sehr günstig. 

Die Textfiguren wurden mit dem AgBBeschen Zeichenapparat in Höhe des 
Arbeitstisches mit 1/12 Olimmersion H I 90 (Zeıss-Jena) und Periplanokular 
20 x (Lerrz-Wetzlar) angefertigt. Die Vergrößerung ist 2900mal. 
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Da die Zellen in den Wurzelspitzen der Dorstenien sich für das begrenzte 
Blickfeld als zu groB erwiesen, zeichnete ich die diploiden Platten dieser Gattung 
mit dem Zeichenapparat von Busc# (Rathenow). Die Mikroskopeinstellung blieb 
dieselbe und brachte mit diesem Zeichenapparat die Vergrößerung 2600 mal. 

Mit Ausnahme der Photographien sind die Abbildungen im Druck auf 
2/, der ursprünglichen Größe verkleinert worden. 


III. Das System der Urticales, 


Die Urticales bilden aller Wahrscheinlichkeit eine Endentwicklung 
des Zentrospermenastes. Wenn sie morphologisch auch mannigfache 
Unterschiede zeigen, so daß man eine Gliederung in vier Familien für 
berechtigt hielt, so zeigen sie doch hinsichtlich des Blütenbaues, der 
Samenanlage und der anatomischen Charakteristika große Verwandt- 
schaft. WETTSTEIN und KARSTEN halten es daher für ratsam, die vier 
Gruppen zu einer Familie zu vereinen. 

Vergegenwärtigen wir uns vor der Besprechung der einzelnen Arten 
kurz die verwandtschaftlichen Beziehungen der vier Familien. Die Blü- 
ten zeigen deutlich den anemophilen Charakter der Pflanzen. Sie sind 
klein und unscheinbar, meist grün bis gelbgrün und nur selten braun 
oder dunkelrot gefärbt. Der Mangel an Größe wird durch die dicht- 
gedrängte Stellung der Blüten ausgeglichen. Sehr selten stehen die Blü- 
ten einzeln, meistens bilden sie büschelige, scheintraubige oder schein- 
ährige Inflorescenzen. Oft sind die Blüten zu einem Rezeptaculum ver- 
wachsen. Die Artocarpoideae sind bereits zum Teil entomophil geworden. 
Ihre Blüten besitzen jedoch wie die der anderen Gruppen, keine Nek- 
tarien. Kennzeichnend für anemophile Blüten sind ferner die Leicht- 
beweglichkeit der Staubgefäße, die oft weit aus der Blüte herausragen, 
die zahlreichen männlichen Blüten, deren Staubgefäßzahl wiederum oft 
durch Dedoublement vergrößert worden ist, und nicht zuletzt die großen 
gespaltenen, büscheligen, federigen oder pinselförmigen Narben. Die 
Moroideae und noch ausgeprägter die Urticaceae sind durch die Schnell- 
vorrichtung ihrer Staubgefäße bereits vom Wind unabhängig geworden, 
was auch schon BrrzEk (1928) erwähnt. Sie bedürfen nicht mehr der 
großen Zahl der männlichen Blüten wie die Ulmaceae, Conocephaloideae 
und Cannabineae. Die Stamina sind im Jugendzustand einwärts gebogen 
und schnellen zur Zeit der Reife nach außen, wobei sie die außerordent- 
lich große Menge von kleinen, leichten Pollenkörnern ausstreuen. Wir 
können uns leicht eine Vorstellung von der ungeheuer großen Zahl der 
Pollenkörner machen, wenn wir bedenken, daß beispielsweise eine männ- 
liche Pflanze der Urtica dioica nahezu 45 Millionen Pollenkörner in ihren 
Antheren enthält (STRASBURGER 1910). Allerdings ist bei den diözischen 
Pflanzen das Zahlenverhältnis der Blüten zugunsten des männlichen Ge- 
schlechts verschoben. 

Die Ulmaceae besitzen zwittrige oder eingeschlechtliche Blüten, die 
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meist in büscheligen Inflorescenzen stehen. Das Perianth ist durch- 
schnittlich 5—6blattrig. Vor den Perianthblättern befinden sich die ge- 
raden, die Blütenhülle überragenden Staubgefäße in gleicher Zahl. Die 
Eingeschlechtlichkeit der Blüte ist durch Abort des anderen Geschlechts 
verursacht, so ist in den männlichen Blüten noch ein Pistillrudiment 
wahrzunehmen, und die weiblichen Blüten zeigen noch Staminodien. Sie 
besitzen einen oberständigen Fruchtknoten mit einer anatropen oder 
amphitropen Samenanlage. Die geraden, beweglichen Staubgefäße finden 
wir, wie schon erwähnt, in der Familie der Moraceae noch bei den Arto- 
carpoideae und Conocephaloideae, während diejenigen der Moroideae in 
der Knospenanlage einwärts gekrümmt sind. Das Perianth ist vor- 
wiegend vierteilig. Die Staubgefäße sind superponiert und in gleicher 
Zahl mit den Perianthblättern vorhanden. Auch die Moraceae besitzen 
einen oberständigen Fruchtknoten. Die Samenanlage befindet sich noch 
am Scheitel des Fruchtknotens und ist ebenfalls umgewendet oder ge- 
krümmt. 

Bei den Conocephaloideae treffen wir die Samenanlage schon am 
Grunde des Fruchtknotens an. Sie ist entweder gekrümmt oder wie bei 
den Urticaceae aufrecht. Wir können diese Gruppe wohl als Übergangs- 
glied zwischen den Moraceae und Urticaceae ansprechen. Die Cannabineae 
besitzen wie die Artocarpoideae noch gerade Staubgefäße. Auch bei ihnen 
befindet sich die Samenanlage stets am Scheitel des Fruchtknotens. Die 
Zahl der Staubgefäße — 5 — ist wie die der Perianthblätter bereits fest- 
gelegt. Die Angehörigen der Cannabinaceae sind sämtlich diözisch. Nach 
Brrzek (1928) dürften die Cannabinaceae und Artocarpoideae etwa in 
gleicher Höhe vom Hauptstamm der Urticales abgezweigt sein. 

Die Urticaceae, die letzte Familie in der Reihe der Urticales, besitzen 
ausgesprochene Merkmale einer von den vorherigen Familien abgeleiteten 
Gruppe. Die Samenanlage befindet sich stets am Grunde des oberstän- 
digen Fruchtknotens und ist atrop. In der Knospenanlage sind die Staub- 
gefäße einwärts gekrümmt. Bei vielen Angehörigen dieser Familie ist die 
Zahl der Staubgefäße und der Perianthblätter auf 4 reduziert. 

Auf Grund der Blütenverhältnisse und der jeweiligen Beschaffenheit 
der Samenanlage können wir die Ulmaceae als ursprünglichste Familie 
der Reihe bezeichnen. Die Cannabinaceae und Artocarpoideae würden als 
nächst-abgeleitete Gruppen anzusprechen sein. Eine hierauf folgende 
Form der Urticales dürften die Moroideae darstellen. Die Urticaceae 
schließlich zeigen die Merkmale einer am weitesten abgeleiteten Pflan- 
zengruppe dieser Reihe und sind wahrscheinlich durch die Conocepha- 
loideae mit den Moraceae verbunden. 

Auch die serologischen Befunde stehen hiermit durchaus im Einklang. 

Anatomisch bemerkenswert ist für die Urticales das häufige Auftreten 
von Cystolithen in den Epidermiszellen, zum Teil auch in den Deck- und 
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Drüsenhaaren. Nach den anatomischen Untersuchungen von SOLEREDER 
(1899) und den Aschenbildern von Morısc# (1920) sind die Cystolithen 
in allen Familien der Reihe vorhanden, vorzugsweise jedoch bei den 
Moraceae und Urticaceae. Während sie bei den ersten drei Familien ver- 
schiedenartige Gestalt besitzen, sind die Urticaceae durch punktförmige 
oder lineare Cystolithen ausgezeichnet. Die Milchsaftschläuche sind be- 
sonders für die Moraceae charakteristisch, doch finden wir sie auch nach 
SOLEREDER (1899) innerhalb der Cannabinaceae bei Humulus. Nach 
Brrzek (1928) sollen die Urticaceae auch Milchröhren oder wenigstens 
„ähnliche Bildungen wie Saftschläuche‘“ besitzen. Es ginge über den 
Rahmen dieser Arbeit hinaus, alle anatomischen Merkmale, wie Mangel 
eines einheitlichen Spaltöffnungsmechanismus, einfache Tüpfelung usw. 
aufzuzählen. Erwähnen möchte ich nur noch das häufige Vorkommen 
langer Bastfasern, die bei Cannabis sativa eine Länge bis zu mehreren 
Zentimetern erreichen können. 


IV. Die zytologischen Befunde bei den einzelnen Gattungen. 
1. Familie: Ulmaceae. 
1. Unterfamilie: Ulmoideae. 


Die Vertreter dieser Unterfamilie sind in den gemäßigten Zonen weit 
verbreitet. Die kleinen Blüten sind meist zwittrig und bestehen aus einem 
4—5blättrigen Perianth, einer gleichgroßen Zahl von Staubgefäßen und 
einem oberständigen Fruchtknoten. Sie bilden nach WETTSTEIN (1924) 
„doldenförmige (cymöse) Inflorescenzen“. Die Einzelblüten zeichnen 
sich wie diejenigen anderer Vertreter des Zentrospermenastes durch 
Pleio- und Meiomerie aus. Sie können ferner durch Abort eingeschlecht- 
lich werden. Die Blütenblätter, die mehr oder weniger vereinigt sind, und 
die Staubgefäße gehören theoretisch zwei Kreisen an (ENGLER 1894). So 
besitzt die Gattung Holoptelea PLanon. deutlich zwei Staubgefäßkreise. 
Ebenfalls sind bei den Gironnierae Gaup. und Parasponiae Miq. der 
Unterfamilie der Celtidoideae ohne Schwierigkeit zwei Kreise zu unter- 
scheiden (BrrzEK 1928). Bei den Ulmaceae haben wir demnach noch eine 
für die Urticales ursprüngliche Blütenform vor uns. Die stets asym- 
metrisch gestalteten Blätter neigen bei allen Ulmen, besonders aber bei 
Ulmus campestris L., zu anomaler Ausbildung. Sehr häufig sind gespal- 
tene Blattspreiten zu finden. Ebenso sind die Ascidienbildungen der 
Blätter durchaus keine Seltenheit (PENZIG 1894). 


Trotz der großen Artenzahl ist die zytologische Bearbeitung dieser Unter- 
familie schwierig wegen der Materialbeschaffung. In den botanischen Gärten 
sind meist nur Ulmus campestris L., Ulmus montana Wir. und Ulmus americana 
Wirrp. vorhanden, wahrscheinlich, weil sie leicht aus Samen zu ziehen sind. 
Ich erhielt aus den verschiedensten Gärten Samen mehrerer Ulmenspecies. Sie 
sind jedoch nur kurze Zeit keimfähig. So fielen alle Versuche, Wurzelspitzen 
von Keimlingen zu untersuchen, negativ aus. Da, abgesehen von den oben 


Planta Bd. 13. 3a 
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erwähnten Ulmenarten, alle anderen in den Baumschulen durch Veredelung ver- 
mehrt werden, versuchte ich von diesen Sorten Steckreiser zu bekommen. Ob- 
wohl mir aber dreimal die verschiedensten Arten gesandt wurden, gelang es mir 
auch unter veränderten Kulturbedingungen nie, Wurzelbildung zu erzielen. Die 
fixierten Blattknospen brachten keine zählbaren Stadien. So mußte ich meine 
Untersuchungen auf die Ulmaceen: Ulmus montana, U. campestris und U. ameri- 
cana beschränken. 

Von Ulmus montana Wirt. fixierte ich Blütenknospen. Wie die Er- 
fahrung lehrte, ließen sich die Blüten nur dann schneiden, wenn sie vor 
der Fixierung aus dem Verbande des Blütenstandes gelöst waren. Das 
in Fixierlösung gebrachte Material wurde, um eine gleichmäßige Fixie- 
rung zu erzielen, evakuiert. So erhielt ich klare Bilder, die keinen Zweifel 
darüber ließen, daß die Reduktionsteilung durchaus normal verläuft und 
die haploide Chromosomenzahl 14 beträgt (Abb. 1). Die Chromosomen 

zeigen in der Metaphase der heterotypischen Tei- 
lung keine wesentlichen Größenunterschiede. Sie 
sind durchweg kugelig oder ellipsoidisch. In der 
Diakinese liegen die homologen Chromosomen nur 
zum größten Teil paarweise nebeneinander. Durch 
diesen Umstand eignet sich genanntes Stadium 
nicht zum Auszählen. Eine bemerkenswerte Son- 
Abb. 1. Heterotypische Me- derheit dieser Ulmaceae ist es, daß die Pollenmut- 
eue ee montan® terzellen in nicht seltenen Fällen zwei oder sogar 
drei Nucleolen besitzen, die in der Diakinese noch 
deutlich zu erkennen sind. Die Tetraden sind normal. Sie bilden nach 
der üblichen Furchungsmethode vier Pollenkörner. — Die Chromo- 
somenform der zweiten Teilung konnte ich leider nicht beobachten. 

Das Wurzelmaterial entnahm ich mehrjährigen Pflanzen, die mir 
freundlichst von der Firma SPATH-Berlin überlassen wurden. Die Chro- 
mosomen in den Wurzelspitzen gleichen schmalen Fäden von verschie- 
dener Größenordnung. Sie sind oft derart verschlungen, daß eine Zählung 
sehr schwierig ist. Mehrere Äquatorialplatten ließen jedoch eine ein- 
wandfreie Zählung zu. In diesen waren stets 28 Chromosomen zu sehen. 
Wir können deutlich verschiedene Größenordnungen der Chromosomen 
erkennen. Ich möchte die kurzen Chromosomen von den mittellangen 
und langen Chromosomen sondern. Eine genaue Identifizierung der 
Chromosomen ließen jedoch die Bilder nicht zu. 

In den städtischen Baumschulen zu Kiel konnte ich Blütenknospen 
von Ulmus montana v. Pitteursii hort. fixieren. Die Bearbeitung nahm 
ich bereits Mitte Januar vor. Trotzdem die jungen Blüten von einer 
dicken Eiskruste umgeben waren und während der Behandlung im war- 
men Zimmer auftauten, konnte keine Beeinträchtigung der Reduktions- 
teilung festgestellt werden. Wir dürfen hieraus entnehmen, daß die im 
Jugendstadium eng zusammenliegenden und von Hüllblättern umgebe- 
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nen Blüten gegen Kälte und auch Witterungsumschläge recht gut ge- 
schützt sind. 

Die Pollenmutterzellen liegen bei dieser Subspecies, wie auch bei 
Ulmus montana, zur Zeit der Diakinese noch in ziemlich festem Verbande, 
und selbst wenn bereits die Dyadenkerne gebildet werden, liegen die 
Zellen so dicht beieinander, daß man bei Betrachtung mit schwacher 
Vergrößerung leicht geneigt ist, an eine frühe Prophase zu glauben und 
die Präparate achtlos beiseite legt. Jedoch gibt das Tapetum einen guten 
Fingerzeig für die Beurteilung des Teilungsstadiums in den Pollenmutter- 
zellen. Sie lösen sich wahrscheinlich durch die infolge Fixierung ver- 
ursachte Schrumpfung von den Wandzellen und werden im geschlossenen 
Ringe in das Innere des Pollenfaches transportiert. So läßt sich an der 
Größe des Abstandes zwischen den Wand- und Tapetenzellen einiger- 
maßen genau das Teilungsstadium berechnen. Die haploide Chromo- 
somenzahl ist auch für diese Form 14. Die Chromosomen sind in der 
heterotypischen Teilung durchschnittlich länger als bei Ulmus montana 
und haben oft die Gestalt eines abgestumpften 
Kegels. In der homöotypischen Teilung sind die 
Chromosomen stäbchenförmig. Es sind auch hier 
deutlich 14 Chromosomenzu sehen. Da das fixierte 
Blütenmaterial leider sehr jung war, kann ich über 
die Pollenbildung keine Angaben machen. 

Ulmus campestris L. gehört wie vorige Art zu un». 2. Somatische Kern- 
der Subsektion Dryoptelea Spacu. Der Blüten- platte aus dem Wurzelgewebe 
stand ist auch hier büschelig. Fruchtknoten und PT SCHEN Se 
Früchte sind unbehaart. Das untersuchte Wurzelmaterial entstammt 
ebenfalls mehrjährigen Pflanzen, die mir durch die Firma SpAtu-Berlin 
zugestellt wurden. Die Chromosomen sind im somatischen Gewebe stäb- 
chenförmig, länger, etwas dicker und gedrungener als bei Ulmus mon- 
tana. Trotzdem die Wurzelspitzen mit dem Navascuinschen Gemisch 
fixiert wurden, lagen die Chromosomen nie gut isoliert. Eine einwand- 
freie Zählung war schwierig, doch glaube ich die diploide Zahl mit 28 
angeben zu dürfen, wenngleich auch bei einigen ganz wenigen Platten 
ein Zweifel bestehen könnte, ob es sich um 28 oder 29 Chromosomen 
handelt. 30 Chromosomen konnte ich nie zählen. Abb. 2 gibt eine der 
vielen Metaphasen mit einem großen zweischenkligen Chromosom wieder. 

Von der Subsektion Oreoptelea Spacu., deren Vertreter sich nach 
SCHNEIDER (1906) durch traubenförmige Blütenstände und bewimperte 
Früchte und Fruchtknoten auszeichnen, konnte ich dank der feundlichen 
Unterstützung der Firma Spät#-Berlin Ulmus americana WILLD. unter- 
suchen. Die Chromosomen gleichen in den Wurzelspitzen schmalen Stäb- 
chen, sie sind meistens verschlungen und liegen nur sehr selten isoliert. 
Eine Entscheidung, ob es sich um 28 oder mehr Chromosomen handelt, 
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war für diese Art noch schwieriger, da sich in manchen somatischen Ker- 
nen Platten mit zwei deutlich eingeschnittenen Chromosomen zeigten, 
die man eventuell als je 2 Chromosomen 

ansprechen möchte. Eine Durchschnürung 

war jedoch nie wahrzunehmen. In Abb. 3 

* I. habe ich eine derartige fragliche Kernplatte 
= | * wiedergegeben. Die mit einem Stern ver- 
AT NT sehenen Chromosomen zeigen zwar einen Ein- 

N schnitt, doch darf man sie wohl nicht als 

a SE ee 2 Chromosomen ansprechen. Die diploide 
spitze von UlmusamericanaWııp. Zahl dürfte daher sehr wahrscheinlich 28 sein. 


2. Unterfamilie: Celtidoideae. 

Die Celtidoideae unterscheiden sich von den Ulmoideae im wesent- 
lichen durch den gekrümmten Embryo. Zu ihnen rechnen wir die in den 
gemäßigten Zonen allgemein verbreiteten Gattungen Abelicea SIBTE. 
et Smrru. (Zelkova SPACH.) — die übrigens, wie auch die Hemipteleae 
PLANCH., von PLANCHON (1873) unrechtmäßig zu den Ulmoideae gestellt 
wurde (SCHNEIDER 1906) — und Celtis L. Hier haben wir ausgesprochene 
Monöeie. Die männlichen Blüten sind in Büscheln (Zelkova) oder wie bei 
Celtis in trugdoldigen Büscheln angeordnet. Während sie sich an vor- 
jährigen Zweigen befinden, sitzen die weiblichen Blüten am Frühjahrs- 
holz. Sie enthalten mit Ausnahme der Gattung Aphananthe PLANCHE. noch 
reduzierte Staubblätter. Die Blütenhüllblätter sind bei den Hemipteleae 
und Abeliceae verwachsen, bei den Gattungen Aphananthe, Pteroceltis 
und Celtis jedoch frei. Die zu den Ulmoideae gerechnete Gattung Planera 
Ge. dürften wir vielleicht als ein Bindeglied zwischen den beiden Unter- 
familien ansehen. Hier haben wir noch einen geraden Embryo, jedoch 
bereits monöcische Blüten, von denen die männlichen wie bei den Celti- 
deae am vorjährigen Holz sitzen. Eine erfolgreiche zytologische Bearbei- 
tung dieser Gattungen war leider nicht möglich. Die fixierten Blüten- 
knospen befanden sich nie im günstigen Alter. Auch die diploide Chro- 
mosomenzahl konnte ich nicht feststellen, da alle Versuche, Wurzeln aus 
Steckreisern zu erlangen, selbst unter den verschiedensten Kultur- 


bedingungen fehl schlugen. 


2. Familie: Moraceae. 

Die Angehörigen dieser Familie erhalten durch die zahlreichen Milch- 
saftschläuche ihr besonderes Gepräge. Wie die Cannabinaceae und Urti- 
caceae besitzen sie Cystolithen. Die-Samenanlage befindet sich noch, wie 
bei den Ulmaceae, mit Ausnahme eines Teiles der Conocephaloideae, am 
Scheitel des Fruchtknotens; sie ist amphitrop. Die Staubgefäße sind in 
der Knospenlage entweder einwärts gekrümmt oder gerade. Nach der 
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Stellung der Samenanlage sind die Moroideae und Artocarpoideae am 
nächsten mit den Ulmaceae verwandt, und zwar dürften sich nach Enc- 
LER (1894) die Moroideae durch ihre gefalteten Laubblätter mehr den 
Ulmaceae nähern als die Artocarpoideae, während wiederum letztere 
wegen der geraden Staubblätter größere Verwandtschaft zu den Ulmaceae 
zeigen als die Moroideae. Ich richte mich in meiner weiteren Beschrei- 
bung der einzelnen Gattungen nach dem ENGLERschen System, obgleich 
ich den Staubgefäßen eine größere systematische Bedeutung zuschreiben 
möchte als den Blättern und somit die Artocarpoideae als ursprünglicher 
ansehe. : 
Einwärts gebogene StaubgefäBe finden wir nur bei der 


1. Unterfamilie: Moroideae. 


Tribus I: Fatoueae, — Von dieser interessanten Gruppe, die ENGLER 
als Bindeglied zwischen den beiden ersten Familien betrachtet, konnte 
ich leider kein Material für meine Untersuchungen erhalten. 

Tribus II: Moreae. — Die weiblichen und männlichen Inflores- 
cenzen sind vielbliitig und bilden sogenannte Scheinähren. In den 
männlichen Blüten finden wir stets vier in der Knospenlage gekrümmte 
StaubgefäBe. Die weiblichen Blüten besitzen einen oberständigen 
Fruchtknoten. 

Über die chromosomalen Verhältnisse der Moreae sind wir verhältnis- 
mäßig gut unterrichtet. Tahara (1910) fand für Morus indica, Morus 
alba und einige Gartenrassen dieser Species in Pollenmutterzellen 14 und 
im Wurzelgewebe entsprechend 28 Chromosomen. Osawa (1916, 1920) 
konnte für Morus alba diese Angaben bestätigen und ergänzte die 
Moreenstudien durch die Forschungen an weiteren sechs Species, für die 
er ebenfalls die Zahlen n = 14 und 2n = 28 fand. 85 Gartenrassen zeig- 
ten in 45 Fällen ebenfalls die gleiche Zahl, während 40 Rassen sich als 
triploid erwiesen. 

Smoro (1925, 1929) konnte für Morus bombycis Koıpz. in der 
Reduktionsteilung der Pollenmutterzellen 13 Autosompaare und ein 
Paar ungleiche Chromosomen nachweisen. Nach Smoro soll nicht 
dieses ungleiche Paar, sondern ein kleineres der Autosomen, welches 
sich in der Anaphase in zwei ungleiche Teile gliedert, das Geschlechts- 
chromosom der diözischen Species darstellen. Noch fehlen die Unter- 
suchungen weiblicher Individuen; hierdurch wäre erst eine völlige Klä- 
rung der chromosomalen Verhältnisse möglich. Von einer Nachunter- 
suchung dieser japanischen Moreae mußte ich aber leider Abstand 
nehmen. 

ENGLER (1894) schließt den Moreae die Broussonetieae und Strebleae 
an, die von BUREAU (1873) als Tribus I und II der Moraceae geführt 
werden. 
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Tribus III: Broussonetieae. — Die Angehörigen dieser Tribus kenn- 
zeichnen sich durch die eingeschlechtlichen Inflorescenzen. Die männ- 
lichen Blütenstände bilden meistens Scheinähren oder Scheintrauben und 
nur selten Scheinköpfchen. Die weiblichen hingegen stehen nur in Schein- 
köpfchen. Auch die 

Tribus IV: Strebleae ist noch durch die eingeschlechtlichen Blüten- 
stände charakterisiert. Bei den weiblichen Inflorescenzen finden wir 
gegenüber den Broussonetieae keinen Unterschied. Die weiblichen Blüten 
stehen jedoch einzeln. Seltener sind sie in kleinen Gruppen von zwei bis 
vier vereinigt anzutreffen. 

Von beiden Triben konnte ich kein Untersuchungsobjekt erhalten. 
So gehe ich sofort zur Bearbeitung der Tribus IV über. 

Tribus IV: Dorstenieae. — Die zahlreichen kleinen Blüten sind zu 
einem Rezeptaculum verwachsen, welches die verschiedenste Form an- 
nehmen kann. Es enthält stets beide Geschlechter. 

Die bekannteste Gattung dieser Gruppe, zu der BUREAU (1873) neben 
den Blekrodeae, Sloetiae und Trymatococcus auch die Fatoueae rechnet, 
ist die Gattung Dorstenia L. Sie ist neben den Ficeae die formenreichste 
Gattung der Moraceae und zeichnet sich nicht nur durch die Verschieden- 
heit der morphologischen Gestaltung, sondern auch durch die große 
Variabilität der Blütenstände aus. 

Wir finden alle Übergänge von stengellosen Arten über kleine, krie- 
chende Formen zu großen, mit kräftigen, holzartigen Stengeln versehenen 
Pflanzen, die selbst Strauchform annehmen können (D. scaphigera Bur.). 
Als interessante Form verdient die auf Sokotra heimische Dorstenia 
gigas SCHWEINF. erwähnt zu werden. Sie erreicht eine Höhe bis zu 2 m 
und ist baumähnlich verzweigt. Der 60 cm dicke und 1 m hohe Stamm 
stellt einen Wasserspeicher dar, mit dessen Hilfe sie die Trockenzeit gut 
überstehen kann. 

Die Rezeptakeln sind scheiben- oder schiffchenférmig und seltener ge- 
weihartig verzweigt. Die ‚weiblichen Blüten sind wesentlich größer als 
die männlichen und tief im Rezeptaculum eingelassen. Der Griffel ist 
gespalten oder ungeteilt. Im tropischen Afrika haben die Dorstenien die 
größte Mannigfaltigkeit in Bezug auf Wuchs und Inflorescenzbau er- 
reicht. Hier treffen wir auch die größte Zahl von Arten an. ENGLER 
(1915) gibt 80 afrikanische Dorstenien an. Seitdem ist die Zahl um 
einige wenige angewachsen. Im tropischen Amerika waren bis zum selben 
Zeitabschnitt etwa 30 Arten bekannt geworden. Außer diesen Entwick- 
lungszentren kommen als Ausnahme eine Art in Ostindien und eine andere 
Art auf Madagaskar vor. 

Der erste größere Versuch, die Dorstenien systematisch zu ordnen, ist 
von BUREAU (1873) unternommen worden. Ihm waren im ganzen 45 
Species dieser Gattung bekannt. Als wichtigste systematische Merkmale 
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betrachtete er erstens den Wuchs der Pflanzen (Subacaules, Caulescentes) 
und zweitens die Form des Rezeptaculums. Für ENGLER hingegen ist der 
Griffel das Hauptunterscheidungsmerkmal. So trennt er Dorstenien mit 
gespaltenem Griffel von solchen mit ungeteiltem Griffel. Die erste Gruppe 
gliedert er wieder in zwei Sektionen. ‚Sektion I Nothodorstenia Enct. : 
Rezeptaculum mehr oder weniger kreisförmig, nicht bloß mit kleinen 
Bracteen am Rande, sondern auch mit solchen zwischen Rand und Basis; 
Sektion II Eudorstenia ENGL. : Rezeptaculum verschiedenartig ; aber stets 
nur am Rande mit Bracteen oder ohne solche an den Seitenrändern“ 
(ENGLER 1898, 10). Die Sektion Eudorstenia umfaßt alle amerikanischen 
und die meisten afrikanischen Arten. Von der Sektion Nothodorstenia ist 
nur ein einziger Vertreter bekannt (D. frutescens ENGL.). Die Dorstenien 
mit ungeteiltem Griffel bilden die Sektion III Kosaria (Forsk.) ENGL. 
Angehörige dieser Sektion finden wir nur im tropischen Afrika. FRIES 
(1913—14) vermißt in der Systematik der Dorstenien die Berücksich- 
tigung der Wurzeln bzw. der ‚unterirdischen Stammknolle“. Da durch 
seine Forschung sich einige Abweichungen vom ENGLERschen System 
ergeben, so möchte ich in Kürze auf seine Ergebnisse eingehen. Er unter- 
scheidet den ,,placentiformis-Typus‘ von der ,,Unyikae-Gruppe“. Die 
Pflanzen vom ersten Typus lassen sich nach FRIES folgendermaßen cha- 
rakterisieren: ‚Die unterirdische Stammknolle ist mehr oder weniger 
halbkugelförmig. mit ebener oder gewöhnlich sogar konkaver Oberseite, 
wodurch die ganze Bildung die Form einer flachen Schüssel erhalten 
kann.‘ Die oberirdischen Teile dieser Pflanzen sind sehr einheitlich. ,, Die- 
Blätter sind verhältnismäßig schmal (lanzettförmig-linear) sowie voll- 
ständig oder so gut wie vollständig ungeteilt.“‘ ‚Die Rezeptakeln sind 
scheibenförmig; der blütentragende Teil hat ungeteilten (runden oder 
länglichen) Umkreis, an den Rezeptakelstrahlen nicht in Zipfeln aus- 
laufend‘‘ (Fries 1913/14, 2—3). Alle von ihm auf der schwedischen 
Rhodesia-Kongo-Expedition gefundenen Arten dieses Typs weisen einen 
mehr oder weniger stark gespaltenen Griffel auf und gehören somit nach 
dem ExGLErschen System zu der Sektion Eudorstenia. Als weitere Ver- 
treter dieser Gruppe vermutet FRIES die Dorstenia Poggei Encu., D. Well- 
mannii ENGL., D. benguellensis WELW. und D. katangensis De Wizp. Diese 
wurden aber von ENGLER zu Sektion Kosaria gerechnet. 

Dadurch wäre jedoch der Fall gegeben, daß morphologisch vollkommen 
gleiche Individuen zu verschiedenen Gruppen gehörten. Für Dorstenia 
Poggei Encu. und D. Wellmannii Ener. fand Fries durch Nachunter- 
suchung des Gynöceums die baldige Klärung, indem er feststellte, daß sie 
einen gespaltenen Griffel besitzen (siehe Abb. 5, Frırs 1913/14, 7). Da 
Fries jedoch keine Angaben über den Griffelbau von Dorstenia benguel- 
lensis WELW. und D. katagensis DE WILD. machen konnte, schien es mir 
lohnenswert, diesbezügliche Untersuchungen anzustellen. Das Herbar- 
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material von D. benguellensis WeLw. und der weiter unten erwähnten 
D. saxicola Ener. wurde mir in bereitwilligster Weise von der Direktion 
der Royal Botanic Gardens, Kew, Surrey zur Verfiigung gestellt. So 
konnte ich feststellen, daß D. benguellensis sowohl im oberirdischen Teile 
als auch in der Wurzelknolle durchaus dem placentiformis-Typus ent- 
spricht. Der Griffel ist ähnlich wie der von D. Poggei zwar wenig, aber 
immerhin deutlich an der Spitze gespalten (siehe Abb. 4 a). Diese Art 
gehört demnach entgegen der bisherigen Ansicht auch zu der Sektion 
Eudorstenia. Von D. katangensis konnte mir Herr Prof. DE WILDEMAN- 
Brüssel leider nur eine Photographie zustellen, aus der ich keine Schlüsse 
auf den Griffelbau ziehen konnte. Auf Grund des Herbarmaterials von 
D. Verdickii DE WıLD. et Bur., das ebenfalls dem Brüsseler Museum ent- 
stammt, war auch eine Entscheidung über den Bau des Griffels nicht 
zu fällen. Der oberirdische Teil der Pflanzen entspricht jedoch vollkom- 
men dem placentiformis-Typus. Er läßt das Vorhandensein eines ge- 
spaltenen Griffels vermuten. Ich möchte mich durchaus FRIES an- 
schließen, der sich auf Grund sei- 
ner Befunde äußert: ,,Es erscheint 
M mir aber äußerst wahrscheinlich, 
daß künftige Untersuchungen zei- 
1 gen werden, daB auch der Blüten- 
SOS NET ina à boues bau dieser Arten dem Bautypus 
ENGL, c von Dorstenia zu ENGL. (Vergr. etwa der vegetativen Teile entspricht.‘ 
Zur Bekräftigung dieser Aussage 
kann ich noch zwei weitere von mir untersuchte Fälle anführen. Auf 
meine Bitte sandte mir Herr Prof. Mmpsraxrp-Berlin-Dahlem Her- 
barmaterial der Dorstenia Hildebrandtii Encı., D. caudata Enat., D. 
Braunii Eneu. und D. ruahensis ENGL. Für die beiden erstgenannten 
Individuen dieser Arten, die sicher alle dem placentiformis-Typus an- 
gehören, konnte ich eindeutig den gespaltenen Griffel nachweisen. Wie 
aus den Abb.4b und 4c ersichtlich ist, sind diese Arten im Gegensatz 
zu Dorstenia Poggei und D. benguellensis durch einen tiefgespaltenen 
Griffel ausgezeichnet. Die gepreßten Blüten der letztgenannten Dorste- 
nien waren leider zu jung und ließen keinen Schluß auf den Bau des Grif- 
fels zu. D. ruahensis rechnet ENGLER jedoch bereits zu den Eudorstenien. 
Wahrscheinlich werden weitere Forschungen auch für D. Braunii einen 
gespaltenen Griffel nachweisen. 

Der andere von FRIES aufgestellte Typ zeichnet sich durch eine un- 
regelmäßige Knollenform und breitere, ,,mehr oder weniger elliptische‘“ 
Blätter aus. Die Blattstiele sind deutlich „ausgezogen“. Weiter charak- 
terisieren sich die Inflorescenzen nach FRIES dadurch, ‚daß hier die 
blütentragende Scheibe an den Rezeptakelstrahlen etwas ausläuft, so daß 
auch sie in ihrem Umkreise nach etwas verzweigt wird“. Die Vertreter 
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dieser Gruppe bilden den Unyikae-Typus (benannt nach der Dorstenia 
Unyikae EnGL.)!. 

Da der Griffel ungeteilt ist, gehören sie zu der Sektion Kosaria. Für 
D. saxicola EneL. kann ich die Zugehörigkeit zum Unyikae-Typus be- 
stätigen. Sie besitzt, wie bereits ENGLER (1898) feststellte, einen un- 
gespaltenen Griffel. 

Auf Grund der Untersuchungen von FRIES und der von mir zugefüg- 
ten Ergänzungen kann demnach die Vermutung ausgesprochen werden, 
daß alle Dorstenien, die sicher dem placentiformis-Typus angehören, zur 
Gruppe Eudorstenia und diejenigen, die dem Unyikae-Typus zuzurechnen 
sind, zu der Kosaria-Gruppe geltören. Somit wäre aber, wenn wir von 
der kleinen angeführten Korrektur absehen, das ENGLERsche System 
der Gattung Dorstenia ungeändert geblieben. Denn alle Vertreter des 
ersten Typs bilden nur einen Teil der Eudorstenien und lassen sich in 
EnGLERs Unterabteilung ,,Rezeptaculum im Umriß mehr oder weniger 
kreisfürmig oder sternförmig ...‘‘, „Bracteen am Rande des Rezepta- 
culums nur wenig ungleich‘ eingliedern. Es ist naheliegend, zu versuchen, 
die ganze Gattung Dorstenia auf Grund einzelner Typen aufzuteilen und 
beispielsweise von einem ‚Erecta‘“-, „Prorepens‘‘-, ,,Psilurus-Typus‘ zu 
sprechen. Meines Erachtens sind die Dorstenien jedoch in Wuchs und 
Inflorescenzform so mannigfach, und es bestehen weiterhin derart viele 
„Grenzfälle‘, daß man bei Aufstellung eines solchen: Systems auf un- 
überwindliche Schwierigkeiten stoßen würde. Als Beispiel für die Un- 
zulänglichkeit einer derartigen Gliederung möchte ich D. ophiocoma 
K. Sox. et Ener. und D. Preussii SCHWEINF. et ENGL. anführen, die nach 
Inflorescenz- und Blattform sehr stark dem Unyikae-Typ ähneln und 
doch keine Wurzelknollen besitzen. Weiterhin gibt es viele Dorstenien 
mit Rhizomen, die jedoch in ihrem Wuchs und ihrer Inflorescenzform 
wesentliche Unterschiede zeigen. Schließlich haben die Vertreter der 
charakteristischen Gruppe ‚‚Subacaules‘‘ durchaus verschiedene Inflores- 
cenzen. Wir finden hier runde, quadratische und gespaltene Rezeptakeln. 

Eine zytologische Bearbeitung dürfte bei dieser morphologisch so viel- 
gestaltigen Gattung sehr lohnenswert sein. Leider sind jedoch in den 
Kulturen selbst der größten europäischen Gärten die interessantesten 
Species wie Vertreter des placentiformis- und Unyikae-Typus und die 
kriechenden oder sukkulenten Formen nicht vorhanden. 

In den Warmhäusern des Kieler Botanischen Gartens befanden sich 
zu Beginn meiner Untersuchungen drei Arten, von denen sich eine durch 
starke Degenerationserscheinung im Androeceum auszeichnete. Die 
zweite entwickelte nur eine Inflorescenz. Sie wurde leider zu früh fixiert. 


1 Da D. Unyikae Eneu. schon 9 Jahre vor ENGLER von HEMSLEY (1893) 
unter dem Namen D. Walleri Hemst. beschrieben wurde, handelt es sich somit 
eigentlich um den ,, Walleri-Typus“. 
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Die dritte Species, Dorstenia Contrajerva L., zeigte eine normale Reduk- 
tionsteilung und ließ keinen Zweifel darüber, daß die haploide Chromo- 
somenzahl 15 beträgt. Diese für die Moroideae abweichende Chromo- 
somenzahl bestärkte meine Vermutung, innerhalb der Gattung Dorstenia 
interessante Ergebnisse zu erzielen. Da die Dorstenien als Moraceen 
reichlichen Milchsaft besitzen, weiter die einzelnen Blüten in engem Ver- 
bande in den Inflorescenzen vereinigt sind, konnte ich für die schnelle 
Orientierung über die Blütengröße die Herrzsche Kochmethode nicht an- 
wenden. Die von auswärts fixiert erhaltenen Inflorescenzen waren sehr 
selten im richtigen Alter. Um eine erfolgreiche Untersuchung dieser 
Gattung durchzuführen, benötigte ich daher lebendes Material, und zwar 
stets mehrere Stöcke von jeder Art, da sich an den kleinen Pflanzen für 
gewöhnlich nur eine Inflorescenz befindet. 

Wenn ich jetzt auf eine stattliche Dorsteniensammlung blicken 
kann, so verdanke ich diese zum großen Teil dem überaus freundlichen 
Entgegenkommen der Gartenverwaltungen und Direktionen der deut- 
schen und ausländischen botanischen Gärten. Meinen besonderen Dank 
schulde ich dem Garteninspektor Herrn JACOBSEN des Kieler Botanischen 
Gartens, welcher mich bei der schwierigen Materialbeschaffung und der 
Anzucht der sehr empfindlichen Stecklinge in reichlichstem Maße unter- 
stützte. Einleitend möchte ich betonen, daß mit einer geringen Aus- 
nahme die Dorstenien in den botanischen Gärten mit unrichtigem Namen 
versehen sind, und daß verschiedene Arten, wie usambariensis und yam- 
buyaensis, weiter turneraefolia und multiradiata, sowie Contrajerva und- 
Drakeana gerade entgegengesetzt bezeichnet werden. Aus diesem Grunde 
und auch um die Beziehung zwischen abgeleiteter Inflorescenzform und 
Chromosomenzahländerung augenscheinlicher zu machen, habe ich die 
interessantesten Arten meiner Kulturen photographiert. Die Auf- 
nahmen geben die Pflanzen in nahezu */, der natürlichen Größe wieder. 

Die in Brasilien beheimatete Dorstenia erecta VELL. (Abb. 5) dürfte, 
nach dem Bau der Inflorescenz zu urteilen, der Grundform der Gattung 
Dorstenia weitaus genähert sein. Das Receptaculum ist nahezu kreisrund 
und besitzt am Rande kleine, schuppenförmige Bracteen, während wir 
sie bei anderen Dorstenien hingegen bis zu einer Länge von 10 cm an- 
treffen. Die Inflorescenz ist symmetrisch. Die kleinen männlichen Blüten 
sind in der Mehrzahl und enthalten drei bis vier Staubgefäße. Die bei 
weitem größeren weiblichen Blüten besitzen eine Samenanlage und einen 
seitlich ansetzenden, tief gespaltenen Griffel. Somit gehört diese Species 
zu der Sektion Eudorstenia. Ich möchte allgemein an dieser Stelle be- 
tonen, daß sich meine Untersuchungen nur auf Vertreter dieser Sektion 
beschränken. 

Die grünen Blätter sind oval und spitz zulaufend, am Rande mehr 
oder weniger schwach gezähnt und auf der Ober- und Unterseite weich 
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behaart. Weil sie weiße Flecken in der Nähe der Hauptrippe aufweisen, 
wird diese Art oft mit Dorstenia argentata Hoox. verwechselt. Die von 
verschiedenen Gärten bezogene Dorstenia argentata stellte sich nach ge- 
nauer Nachbestimmung stets als Dorstenia erecta heraus. Da ich bei der 
Herausgabe meiner vorläufigen Mitteilung die Namen einiger wenigen 
Pflanzen dem Index des betreffenden Gartens entnommen habe, gelten 
die von mir unter dem Namen Dorstenia argentata Hoox. gemachten 
Angaben für genannte Species. 





Abb. 5. Dorstenia erecta VELL. 


Auffällig ist für diese, wie auch für die anderen untersuchten Dorste- 
nien, die kleine Anzahl von Pollenmutterzellen eines jeden Pollenfaches. 
Im Pollenfachquerschnitt wurden oft nur 2—3, im allgemeinen 6—8 
Pollenmutterzellen beobachtet. Die Zellen liegen während der Diakinese 
bereits ziemlich isoliert und sind zur Zeit der Metaphase in größerem Ab- 
stande voneinander. Das Tapetum ist mehrkernig und quillt während 
der Reduktionsteilung der Mikrosporen sehr stark auf. Die Pollenmutter- 
zellen bleiben so stets in engster Fühlung mit dem Tapetum. 

Die Reduktionsteilung verläuft normal und läßt im Stadium der Meta- 
phasen 14 Einheiten erkennen. Allgemein wurden 6—7 kleinere Chro- 
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mosomen beobachtet (Abb. 6), die in der homöotypischen Teilung die 
Form von kurzen, gedrungenen Stäbchen haben. Die Pollenbildung 
geschieht nach dem Furchungsschema. Die großen Pollenkörner sind wie 
die aller anderen untersuchten Dorstenien durch eine dicke Exine mit 
maschenförmigem Netzwerk ausgezeichnet. 

Die Wurzelspitzen zeigten viele Kernteilungen. Die stabchenférmigen 
Chromosomen, die oft stark gebogen sind, liegen in den verhältnismäßig 
großen Zellen gut isoliert (Abb.7). Durch verschiedene Kernplatten 
konnte die diploide Zahl 28 bestätigt werden. 

Dorstenia erecta v. variegata erhielt ich aus dem Botanischen Garten 
in Brüssel. In der Literatur waren keine Angaben über diese Subspecies 
zu finden, so daß ich die Pflanze nicht bestimmen konnte und mich 
auf die Beschreibung der bezogenen Individuen beschränken muß. Die 
nahezu glattrandigen Blätter sind breit elliptisch, hellgrün und auf der 
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Abb. 6. Abb. 7. Abb. 8. 


Abb. 6. Metaphase der heterotypischen Teilung von Dorstenia erecta VELL. — Abb. 7. Somatische 
Kernteilung aus der Wurzelspitze von Dorstenia erecta VELL. — Abb. 8. Heterotypische Meta- 
phase von Dorstenia erecta VELL. v. variegata. 


Ober- und Unterseite weich behaart. Das Rezeptaculum weist von dem 
der Dorstenia erecta keinen Unterschied auf. 

Die Diakinese eignet sich auch bei dieser Art nicht zum Auszählen. 
In den Metaphasen der heterotypischen Teilung sind wie bei Dorstenia 
erecta 14 gut isoliert liegende Chromosomen zu erkennen (Abb. 8). Im 
allgemeinen verläuft die Reduktionsteilung normal. Die Chromosomen 
wandern in der Anaphase gleichmäßig an die Pole und bilden Dyaden- 
kerne mit je 14 Chromosomen. Ausnahmsweise kann die Trennung ein- 
zelner Partner in der Anaphase ausbleiben, so daB wir in den Tochter- 
kernen eine abweichende Chromosomenzahl antreffen. Zweimal beobach- 
tete ich in einem Dyadenkern 13 Chromosomen, einmal sogar 17. Leider 
war die Chromosomenzahl im anderen Dyadenkern nicht festzustellen. 
Genauere Untersuchungen auch dariiber, ob eins oder mehrere Chromo- 
somen zurückbleiben, einen neuen kleinen Kern bilden oder vom Plasma 
absorbiert werden, konnte ich leider nicht anstellen, da die junge Pflanze 
dieser Subspecies bislang nur eine Inflorescenz zur Entwicklung gebracht 
hat. Die Tetraden zeigten stets 4 Kerne. Eine Zählung war auch in 
den Tetraden nicht möglich. 
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Als Dorstenia turneraefolia FıscH. et Mey. bezog ich aus dem Bota- 
nischen Garten Breslau eine Art, die auch zu der Gruppe der caulescenten 
Dorstenien gehört. Die sattgrünen, schmalen, gesägten Blätter ent- 
sprechen zwar der von BUREAU (1873) gegebenen Artbeschreibung, die 
Inflorescenz zeigt sich jedoch von dieser sehr verschieden. Nach ENGLER 
(1898, 1905) unterscheiden sich die amerikanischen Dorstenien von den 
afrikanischen dadurch, daß ihre Rezeptakeln nicht wie bei jenen mit 
einem Kranz gleicher oder ungleicher Bracteen versehen sind. Eine Aus- 
nahme bildet für Amerika Dorstenia turneraefolia, weshalb ich auch auf 
die Untersuchung dieser Art großen Wert legte. Der Inflorescenzrand 
vorliegender Pflanze war jedoch mit gleichgroßen winzigen, schuppen- 





Abb. 9. Dorstenia ,,turneraefolia“ FıscH. et MEY.=var. von Dorstenia erecta VELL. ? 


förmigen Bracteen besetzt. Er ähnelt sehr demjenigen von Dorstenia 
erecta. Da das Rezeptaculum ebenfalls rund ist, dürften wir hier eine 
Varietät von Dorstenia erecta vor uns haben. Abb. 9 gibt die Blüten- 
und Blattverhältnisse dieser Pflanze wieder. Die Präparate der unter- 
suchten Inflorescenz enthielten vorwiegend zu junge Stadien. In einigen 
Interkinesen waren jedoch bei verschiedener Mikrometereinstellung 
14 Chromosomen einigermaßen sicherzustellen. Die einzige Metaphase 
in der heterotypischen Teilung, die ich zu Gesicht bekam, zeigte einwand- 
frei 14 kugelige bis ellipsoide Chromosomen. Ich möchte diese Zahl nur 
als sehr wahrscheinlich angeben, da mir ein eingehendes vergleichendes 
Studium der Reduktionsteilung nicht möglich war. 

Dorstenia argentata Hook. gehört ebenfalls zu den caulescenten ameri- 
kanischen Formen. Die zahlreich vorhandenen Blätter sind bedeutend 
schmaler als bei Dorstenia erecta und in der Mitte mit einem breiten silber- 
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nen Streifen versehen. Das kreisrunde, symmetrisch gebaute Rezepta- 
culum hat einen Durchmesser von nahezu 20 mm. Es ist jedoch leicht 
konkav gewölbt und besitzt am Rande zahlreiche zahnförmige Bracteen. 
Somit stellt die Inflorescenz sicher einen abgeleiteten Typus dar. Auch 
die Verteilung der Einzelblüten spricht für eine Weiterentwicklung der 
Grundform. Die zahlreichen weiblichen Blüten befinden sich in der Mitte 
des Rezeptaculums und werden von einem Kranz männlicher Blüten um- 
säumt. Im 5. Abschnitt werde ich eingehend auf die mutmaßliche Grund- 
form und den abgeänderten Bau der Dorstenia-Inflorescenz zu sprechen 
kommen. Ich möchte aber bereits hier betonen, daß eine derartige Ver- 
teilung der Geschlechter bei allen anderen Dorstenien, mit Ausnahme der 
Vertreter der ,,Psilurus-Gruppe“, nicht wieder angetroffen wurde. 

Das für meine zytologischen Studien verwandte Blütenmaterial ent- 

stammt einer Pflanze aus dem Botanischen Garten in Leipzig. Die Dia- 
kinesen erwiesen sich für die Chromosomenzählung 
als ungeeignet, da die großen Chromosomen sich oft 
verdecken, und ferner die Möglichkeit gegeben ist, 
daß ein oder mehrere Chromosomen infolge der star- 
ken Ausmaße des Kernes mit dem Mikrotommesser 
fortgeschnitten werden. In der Metaphase der hetero- 
typischen Teilung war ein Zählen leicht. Die Chro- 
mosomen sind kugelig, nahezu gleichgroß und lie- 
A pischen Teilung Sen gut isoliert (Abb. 10). Stets konnte die haploide 
von DEE EN Zahl 16 festgestellt werden. Die Reduktionsteilung 
; verläuft normal. 

Einen sicher abgeleiteten Typus haben wir in Dorstenia elata GARDN. 
vor uns. Wie auf Abb.11 deutlich zu sehen ist, gleicht das Rezeptaculum 
einem stark gewölbten Schiffehen. Wir können es uns als ein nach oben 
zusammengebogenes Erecta-Rezeptaculum vorstellen und dürfen wohl 
annehmen, daß diese Form durch bevorzugtes Wachsen an zwei ent- 
gegengesetzten Seiten der Inflorescenz entstanden ist. Die Bracteen sind 
ebenfalls sehr klein und schuppenförmig. Im Jugendstadium berühren 
sich die Ränder des Rezeptaculums, so daß sich die Einzelblüten ge- 
schützt entwickeln können. Erst zur Reifezeit ist die Inflorescenz ein 
wenig geöffnet. Die in Brasilien beheimatete Art ist auch caulescent. 
Sie zeichnet sich durch äußerst kräftigen Wuchs aus und erreicht eine 
durchschnittliche Höhe von 60 cm. Die großen glattrandigen Blätter 
sind lederartig, am Grunde schwach herzförmig gebuchtet und kurz ge- 
stielt. Das Pflanzenmaterial stammt vorzugsweise aus den botanischen 
Gärten in Hamburg, Münster und Kopenhagen. 

Die zytologische Untersuchung war bei dieser Art besonders schwer, 
da das für die Reduktionsteilung erforderliche Alter der Inflorescenz sehr 
schlecht zu bestimmen war. Außerdem traten bei noch so sorgfältiger 
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Fixierung leicht Schrumpfungen auf. Folgende Fixiermethode erwies 
sich endlich als erfolgbringend. Die Inflorescenz wurde zerkleinert, auBer- 
dem mit einem Messer tief eingeritzt, dann 5 Minuten mit kaltem Wasser 
abgeschreckt — wie KIHARA (1924) es für andere Pflanzen angibt — 
und anschließend mit unverdünntem CARNoY-Gemisch fixiert. Die so in 
Fixierflüssigkeit gebrachten Objekte wurden dann mit Hilfe der Wasser- 
strahlpumpe evakuiert. Durch diesen Vorgang litt aber gleichzeitig die 





Abb. 11. Dorstenia elata GARDN. 


Qualität des Fixiermittels, da Chloroform und Eisessig sich schnell ver- 
flüchtigen. Aus diesem Grunde wurde das Fixiergemisch baldigst er- 
neuert. Die Fixierzeit betrug 24 Stunden. Wesentlich für ein Gelingen 
der Versuche war noch, die in Benzol befindlichen Objekte sehr langsam 
in Paraffin überzuführen. Das durch einen Korken verschlossene Fixier- 
glas blieb zwei Tage auf dem Thermostaten stehen. So erhielt ich sehr 
klare Bilder. 

In den Schnitten konnten sämtliche Stadien angetroffen werden, die 
einen normalen Verlauf der Reduktionsteilung erkennen lieBen. Die ha- 
ploide Chromosomenzahl beträgt 16. Die Chromosomen lagen stets gut 
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isoliert und sind in der heterotypischen wie auch in der homöotypischen 
Teilung nahezu kugelig (Abb. 12). Die Pollenbildung geschieht nach dem 
üblichen Furchungsschema. 

Der haploiden Chromosomenzahl entsprechend fand ich in den soma- 
tischen Kernplatten der Wurzelspitze 32 Chromosomen. Sie gleichen 
schmalen Stäbchen und sind zum Teil mehr oder weniger stark gebogen. 
Bemerkenswert sind bei zwei Chromosomen die starken Einschnürungen 
(Abb. 13). Ohne Kenntnis der Reduktionsteilung könnte man im Zweifel 
sein, ob es sich hier um 32 oder 34 Chromosomen handelt. Eine völlige 
Durchschnürung der fraglichen Chromosomen war jedoch nicht zu be- 
obachten. 

Eine Untersuchung der Dorstenia nervosa Desv. schien mir sehr er- 
wünscht, da sie sich auch durch einen abgeleiteten Blütenstand aus- 
zeichnet. Das dunkelrote Rezeptaculum dieser caulescenten und auch 
in Brasilien beheimateten Art ist krugförmig gewölbt und am Rande mit 
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Abb. 12. Abb. 13. Abb. 14. 


Abb. 12. Heterotypische Metaphase von Dorstenia elata GARDN. — Abb. 13. Kernplatte aus der 
Wurzelspitze von Dorstenia elata GARDN. — Abb. 14. Kernplatte aus der Wurzelspitze von Dor- 
stenia nervosa DESV. 


zahlreichen zahnférmigen Bracteen versehen. Die Blatter sind lang oval, 
ganzrandig und lederartig. Die Inflorescenzform lieB eine andere Chro- 
mosomenzahl als 14 vermuten. Da die aus den botanischen Garten in 
Paris und Wien bezogenen Pflanzen nur je eine Inflorescenz entwickelten 
und diese leider zu jung fixiert wurde, kann ich keine Angaben über den 
Vorgang der Reduktionsteilung machen. So untersuchte ich die Wurzel- 
spitzen. Die schmalen, oft gebogenen Chromosomen liegen jedoch so eng 
beieinander, daB eine einwandfreie Zählung sehr schwer ist. Die diploide 
Zahl dürfte aber 32 sein. Abb. 14 gibt eine Metaphase der somatischen 
Teilung in Polansicht wieder, auf der 32 Chromosomen zu erkennen sind. 
Wir finden fiir diesen abgeleiteten Typus somit auch eine von n = 14 
verschiedene Chromosomenzahl. 

Dorstenia Contrajerva L. ist die am haufigsten kultivierte Art der 
Gattung Dorstenia. Sie läBt sich ausnahmsweise leicht kultivieren und 
bringt reichlich Samen hervor. Die Friichte werden durch einen beson- 
deren Mechanismus zur Zeit der Reife fortgeschleudert (GOEBEL 1915). 
So findet man in den Warmhäusern in relativ groBem Umfange um die 
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Kulturen zahlreiche junge Pflanzen, die oft derart häufig auftreten und 
selbst in den Fugen des Mauerwerkes gut gedeihen, daß man sie wie Un- 
kraut beseitigen muß, um die Kulturen rein zu halten. Dorstenia Contra- 
jerva L. ist im tropischen Amerika beheimatet und gehört nach der 
Bureauschen Systematik der Dorstenien zu der Gruppe ‚„Subacaules‘‘. 
Das Rhizom ist entweder horizontal oder schwach ansteigend. An ihm 
sitzen die langbestengelten Blätter und Inflorescenzen. Die Blätter sind 
handförmig. Kleine Abweichungen von dieser Form sind nicht selten zu 
beobachten. Die Inflorescenz ist ein Rezeptaculum von nahezu quadra- 
tischer Form. Durch asymmetrische Entwicklung dieses Rezeptaculums 
wird die Inflorescenz stark geneigt, so daß sie mit dem Blütenstiel fast 
gleichlaufend ist. ,,Es tritt keine peripherische Wachstumszone am In- 
florescenzhöcker auf, sondern der Rand bei dem ersten Blatte wächst 
zunächst stärker; dadurch wird die Oberfläche der Inflorescenz schief zur 
vegetativen Knospe geneigt‘‘ (GOLENKIN 1894, 121). Ähnlich ist es bei 
den verwandten Arten D. Drakeana und D. caulescens. Weiter sagt Go- 
LENKIN: ,, Der einzige Unterschied der Arten Dorstenia Contrajerva und 
D. Drakeana von Dorstenia caulescens ist der, daß die durch die Dicho- 
tomie neu angelegten Vegetationspunkte sehr stark wachsen, wodurch die 
ganze Inflorencenzscheibe einen unregelmäßig gelappten Rand bekommt.“ 
Hier ist jedoch genanntem Forscher ein Irrtum unterlaufen. Die In- 
florescenzen von Dorstenia Contrajerva und D. Drakeana sind durchaus 
verschieden. Wohl sind sie sicher beide durch ungleichmäßige Entwick- 
lung der Primordialhöcker entstanden, da bei beiden der Blütenstiel seit- 
lich ansetzt und die Inflorescenz stark geneigt ist; doch ist das Rezep- 
taculum von Dorstenia Drakeana elliptisch (siehe BUREAU 1873, 260). 
Gut erhaltenes Herbarmaterial dieser Species, welches mir aus dem Bo- 
tanischen Museum Berlin-Dahlem zur Verfügung gestellt wurde, zeigte 
deutlich die ovale Form des Rezeptaculums. Die von GOLENKIN an- 
geführte Zeichnung (GOLENKIN 1894, Taf. XI und XII, Nr. 4) stellt die 
Inflorescenz von Dorstenia Contrajerva dar. Mir ist es nicht gelungen, 
eine lebende Pflanze von Dorstenia Drakeana zu erhalten. Die von 
Kew und Paris unter diesem Namen bezogenen Exemplare waren auch 
Dorstenia Contrajerva. Der Wuchs und die Blätter beider Species 
haben große Ähnlichkeit. Vielleicht liegt hierin die Ursache der Ver- 
wechslung. 

Die zytologische Untersuchung dieser Art brachte die haploide Chro- 
mosomenzahl 15. Unregelmäßigkeiten in der Reduktionsteilung sind mir 
nicht aufgefallen. Die Chromosomen liegen in der Diakinese als kleine 
Kugeln eng aneinander, so daß jedes Geminuspaar nahezu einem Stäb- 
chen mit tiefer Einschnürung gleicht. In den Metaphasen der homöo- 
typischen Teilung sehen wir 15 nahezu kugelige Chromosomen (Abb. 15). 
Die Chromosomen wandern gleichmäßig nach den Polen. Nachzügler 
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wurden nicht beobachtet. Die Tetraden sind normal. Degenerierte 
Pollenkörner waren nicht vorhanden. 

Die von mir untersuchten Wurzelspitzen zeigten in den Metaphasen 
der somatischen Kernteilungen 30 stäbehenförmige Chromosomen von 
mittlerer Größe (Abb. 16). Die Stäbchen sind zum Teil gebogen, doch 
dürften sie nicht zweischenklige Chromosomen darstellen, da die Zahl der 
gebogenen Chromosomen sehr variabel ist und ein ‚constrietion‘‘ nicht 
zu beobachten war. 

Dorstenia Contrajerva L. v. Houstoni (L.) Bur. zeichnet sich durch 
dreieckige Blätter und schmalere Inflorescenzen aus. Die Blütenstände 
sind in der Seitenansicht außerdem entschieden flacher als die von Dor- 
stenia Contrajerva. Die Untersuchungen der Wurzelspitzen ergaben auch 
hier die diploide Zahl 30. Schon bei oberflächlicher Betrachtung der 
Schnitte fiel die Chromosomenform auf. In Abb. 17 sehen wir eine ty- 
pische Kernplatte aus der Wurzelspitze. Die Chromosomen sind kurz und 
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Abb. 15. Abb. 16. Abb. 17. 
Abb. 15. Homöotypische Kernplatte von Dorstenia Contrajerva L. — Abb. 16. Somatische Kern- 
platte aus der Wurzelspitze von Dorstenia Contrajerva L. — Abb. 17. Kernplatte aus der Wurzel- 
spitze von Dorstenia Contrajerva L. v. Houstoni (L.) Bur. 





spindelförmig. Unterschiede in der Größe oder der Form sind nicht fest- 
zustellen. Eine aus den Royal Gardens in Kew unter dem Namen Dor- 
stenia arifolia LAMK. bezogene Dorstenia stellte sich bald in der Bliitezeit 
durch ihre charakteristischen Inflorescenzen als Dorstenia Contrajerva 
v. Houstoni heraus. Da die Blatter lang bestengelt und gréBer, ferner die 
Spitzen des dreieckigen Blattes mehr ausgezogen waren als bei der oben 
beschriebenen Subspecies, so daB sie denjenigen von Dorstenia arifolia 
auch sehr ahnlich waren, hielt ich zunächst die Bestimmung dieser Pflanze 
für richtig. Die sich bald entwickelnden Inflorescenzen glichen jedoch 
durchaus denen von Dorstenia Contrajerva v. Houstoni. Daraufhin unter- 
suchte ich von diesem Individuum die Wurzelspitzen. In einer Kern- 
platte waren auch hier deutlich 30 Chromosomen zu zählen. Sie zeigten 
alle die für die Varietät Houstoni charakteristische Gestalt. Auf Grund 
der zytologischen Untersuchung und dem Bau des Rezeptaculums dürfte 
es sich somit bei dieser Pflanze um Dorstenia Contrajerva v. Houstoni han- 
deln. Die Blattform dieser Subspecies kann somit variieren. Im Berliner 
Herbar waren beide Individuen auch als Dorstenia Houstoni aufgeführt. 
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Bei genauer Beobachtung meiner Kulturen erregten einige Individuen 
dadurch meine Aufmerksamkeit, daß sie durch ihre dreieckigen Blätter 
stark an Dorstenia Houstoni erinnern. Durch ihre Inflorescenzen wichen 
sie jedoch ab'und näherten sich mehr jener von Dorstenia Contrajerva. 
Da das lebende Material und auch die aus Samen gezogenen Pflanzen den 
verschiedensten botanischen Gärten entstammten und alle Exemplare 
unter dem Namen Dorstenia Contrajerva geführt wurden, lag die Ver- 
mutung nahe, die Ursache der morphologischen Verschiedenheit der 
Blätter in einem für diese Art charakteristischen Blattpolymorphismus 
zu sehen. Trotzdem wurden die Samen von zwei sehr verschiedenen 
Pflanzen getrennt ausgesät und die Entwicklungsstadien der einzelnen 
Blätter beobachtet. Die ersten zwei bis drei Blätter zeigten die gleiche 
Gestalt; sie waren herzförmig oder dreieckig. Der Blattrand aller Nach- 
kommen der Dorstenia Contrajerva mit typisch tiefgelappten Blättern 
war vollkommen glatt, während der der anderen Form gesägt war. So 
sind die Pflanzen schon im Jugendstadium gut zu 
unterscheiden. Offensichtlicher wird der Unterschied 
bei älteren Individuen. Während bei der ersten Form 
vom fünften bis sechsten Blatte ab alle Blattspreiten 
fingerförmig gelappt sind, bleiben die der zweiten 
Form dreieckig, und nur vereinzelt kommen einfach Abb. 18. Somatische 
gebuchtete Blätter vor. Herr Prof. MiLDpRaen-Ber- Kernpinite aus er Wir 
lin teilte mir auf Grund des eingesandten Blatt- Contrajerva L. v. arifo- 
materials mit, daß die jungen Pflanzen von Dorstenia menge 
Contrajerva, die keine fiederlappigen Blätter bilden — also ,, Form zwei‘ 
— vielleicht als Dorstenia Houstoni anzusprechen seien. Eine nachträg- 
liche zytologische Untersuchung der Wurzelspitzen konnte diese An- 
nahme jedoch nicht bestätigen. Die Chromosomen sind alle stäbchen- 
förmig und gänzlich von den Chromosomen im Wurzelgewebe der 
Varietät Houstoni verschieden. Wie Abb. 18 zeigt, ähneln sie eher den 
Chromosomen von Dorstenia Contrajerva, doch sind sie gedrungener als 
diese (Abb. 16). Die diploide Zahl beträgt ebenfalls 30. Die Inflores- 
cenzen zeigen wie die Blätter der ‚Form zwei‘ eine Mittelstellung zwi- 
schen Dorstenia Contrajerva und Dorstenia Houstoni. Die Abb. 19 gibt die 
typischen Inflorescenzformen in 2/, natürlicher Größe wieder. Wir kön- 
nen folgendes daraus entnehmen. Dorstenia Contrajerva — „Form eins‘ 
(Abb. 19a) — besitzt ein mäßig großes und wenig gelapptes Rezepta- 
culum; ein kleines flaches und mit stark gelapptem Rand versehenes 
Rezeptakulum zeigt Dorstenia Houstoni (Abb.19c). Dorstenia Contra- 
jerva — „Form zwei‘ — hingegen ist im Besitze eines großen, stark- 
gelappten Rezeptaculums (Abb. 195). — Die bisher als „Form zwei‘ 
geführten Individuen meiner Kulturen möchte ich, da sie sich nicht 
mit Dorstenia Contrajerva v. maculata und der zuletzt von BLAKE (1922) 
4* 
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beschriebenen Subspecies tenuiloba BL. identifizieren lassen, auf Grund 
meiner Untersuchungen als neue Varietät ansprechen und sie Dorstenia 
Contrajerva L. v. arifolia KRAUSE nennen :. 

Dorstenia multiformis M1Q. v. Ceratosanthes Mıq., die auch unter dem 
Namen Dorstenia Ceratosanthes Lop». in den botanischen Gärten geführt 
wird, gehört gleichfalls zu der Gruppe ‚‚Subacaules‘‘ Bur. Sie ist in Bra- 
silien beheimatet. Die Blattspreiten sind lanzenförmig. Auffallend sind 
die schönen rotbraunen, gabelartig verzweigten Inflorescenzen, deren 
Rand mit dünnen, starken Bracteen versehen ist. GOLENKIN (1894) 
deutet die Entwicklung der Inflorescenzen so, daß sich das Primordium 
wie bei den Species erecta und Contrajerva in zwei Höcker teilt, die Vege- 


Bm: 
Ref 


Abb. 19a—c. Typische Inflorescenzformen a von Dorstenia Contrajerva, b von Dorstenia Contra- 
jerva L. v. arifolia Kr., c von Dorstenia Contrajerva L. v. Houstoni (L.) BUR. (?/s natürlicher Größe). 


tationsspitzen dann jedoch stärkeres Wachstum erfahren, wodurch zwei 
lange, , kolbenférmige Körper“ entstehen. 

Auf Grund der von mir untersuchten Inflorescenz konnte ich die 
haploide Chromosomenzahl als 16 ermitteln. In der Diakinese liegen die 
Chromosomen paarweise. Das Stadium der heterotypischen Teilung war 
in den Schnitten leider nicht vorhanden. In den Dyadenkernen sind die 
Chromosomen kugelig. Da in allen Polplatten der homöotypischen Tei- 
lung und in vielen Interkinesen 16 Chromosomen zu zählen waren 
(Abb. 20), kann die Reduktionsteilung auch für diese Species als normal 


ı Nach Durchsicht der Korrektur möchte ich noch bemerken, daß die 
Blätter der Pflanzen von Dorstenia Contrajerva v. arifolia sich inzwischen 
zwei- bis dreifach tief eingebuchtet haben und sogar wie die von Dorstenia Contra- 
jerta fingerförmig gelappt sind. Hingegen bieten die Inflorescenzen noch ein 
deutliches Unterscheidungsmerkmal. Dorstenia Contrajerva besitzt, wie in 
Abb. 19a angegeben, einen nahezu glatten Inflorescenzrand, während der von 
Dorstenia Contrajerva v. arifolia bizarr gelappt ist. 
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verlaufend angesehen werden. Die Pollenbildung vollzieht sich nach dem 
üblichen Furchungsschema. 

Dorstenia multiformis Mıg. v. arifolia Bur. unterscheidet sich von vor- 
heriger Subspecies nur durch das runde bis ovale Rezektaculum. Die 
langgestielten hellgrünen Blätter sind ebenfalls lanzenartig. Das Rezep- 
taculum dieser brasilianischen Dorstenie ist schmal konkav und am 
Rande mit kleinen, zahnartigen Bracteen versehen. Die runde Inflores- 
cenz entspricht sicher nicht der Grundform, da der Blütenstengel ex- 
zentrisch ansetzt und ferner die Oberfläche des Rezeptaculums durch 
einseitiges Wachstum fast parallel zum Inflorescenzstengel verläuft. Die 
Entwicklungsgeschichte dieser Inflorescenz ist leider nicht studiert wor- 
den, doch mögen wir hier eine ähnliche Entwicklung wie die von GOLEN- 
KIN für Dorstenia Contrajerva beschriebene vor uns haben. 

Im Sommer 1929 fixierte ich im Botanischen Garten Berlin-Dahlem 
die Inflorescenz dieser Subspecies. Leider war die Reduktionsteilung sehr 
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Abb. 20. Abb. 21. Abb. 22. 

Abb. 20. Homôotypische Metaphase von Dorstenia multiformis Miq. v. Ceratosanthes MIQ. 

Abb. 21. Späte heterotypische Metaphase von Dorstenia multiformis MIQ. v. arifolia BUR. 

Abb. 22. Homöotypische Kernteilung von Dorstenia multiformis MiqQ. v. arifolia BUR. 
weit vorgeschritten und zum gréBten Teile beendet. So bekam ich nur 
wenig Bilder der heterotypischen Teilung zu Gesicht. Bei einer Meta- 
phase dieser Teilung waren in Polansicht 16 Einheiten festzustellen, von 
denen 2 infolge der etwas succedanen Teilung bereits die beiden Partner 
erkennen lassen (Abb. 21). Sie dürfte jedoch keinen Einfluß auf den 
weiteren Verlauf der Reduktionsteilung haben, da ich in den Polplatten 
der homöotypischen Teilung stets 16 Chromosomen zählen konnte. 
Abb. 22 gibt eine Dyade mit zwei Platten in Polansicht wieder. Jede 
Metaphase läßt 16 Chromosomen erkennen, die wie jene der ersten Tei- 
lung kugelig oder ellipsoidisch sind. Die Reduktionsteilung verläuft auch 
weiterhin normal. | 

Von Dorstenia multiformis v. arifolia und Dorstenia Ceratosanthes, die 
nahezu in Form und Größe der Blätter übereinstimmen, unterscheidet 
sich Dorstenia arifolia LAMK. durch ausgesprochenen kräftigen Wuchs. 
Bureau (1873) identifiziert sie zwar mit Dorstenia multiformis v. arifolia, 
doch möchte ich sie hier besonders erwähnen, da ich folgende Unterschiede 
feststellen konnte. Die entschieden breiteren Blätter sind am Grunde 
herzförmig gebuchtet und von doppelter Größe wie die der vorher be- 
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schriebenen Subspecies. Dazu sind sie lederartig, von graugrüner Farbe 
und sehr lang gestielt. Die Inflorescenz ist rund, ebenfalls schwach kon- 
kav und am Rande mit kleinen zahnartigen Bracteen versehen. 

Das zu meinen Untersuchungen benutzte Material stammt aus den 
botanischen Gärten in Brüssel und Edinburgh. Verschiedene Metaphasen 
der heterotypischen Teilung zeigten in der Polansicht 16 nahezu gleich 
große kugelige und ellipsoidische Chromosomen. Im allgemeinen waren 
10 größere Einheiten zu erkennen (Abb. 23). In der homöotypischen Tei- 
lung konnte ich die Chromosomen nicht einwandfrei zählen. Die Chromo- 
somenform war jedoch festzustellen. Die Bilder zeigten im Gegensatz zu 
Dorstenia multiformis v. arifolia kurze, stäbehenförmige Chromosomen. 
Die Anzahl der Pollenmutterzellen in einem Pollenfach ist auch für dieses 
Individuum gering. Die Zahl schwankt im Querschnitt eines Faches 
zwischen 2 und 15. 

Eine interessante Abänderung der für Dorstenia arifolia charakteri- 
stischen Eigenschaften zeigte ein aus der Gärtnerei CHANTRIER in Morte- 

fontaine (Oise) bezogenes Exemplar. Die Blätter sind 
auch herzförmig, lang ausgezogen, jedoch hellgrün 
und tief gespalten. Die Inflorescenz ist größer als 
bei der oben beschriebenen Art, zwar auch rund mit 
zahnförmigen Bracteen versehen, doch nicht wie diese 
rotbraun, sondern weiß. Die zytologische Unteïsu- 
en chung der Wurzelspitze ergab mit größter Wahrschein- 
un = ar lichkeit die diploide Chromosomenzahl 32. DieChromo- 
somen sind stäbchenfürmig, liegen sehr eng und sind 
oft verschlungen, wodurch eine einwandfreie Zählung sehr erschwert 
wurde. Nennenswerte Größenunterschiede konnte ich nicht festste!ien 

Die bis jetzt besprochenen Dorstenien sind ausschließlich im tro- 
pischen Amerika und vorzugsweise in Brasilien heimisch. Sie besitzen 
alle einen gespaltenen Griffel, gehören also zur Sektion Æudorstenia und 
bilden durchweg ein mit schuppen- oder zahnförmigen Bracteen ver- 
sehenes Rezeptaculum aus. Ich wende mich nun der Besprechung der 
afrikanischen Vertreter der Gattung Dorstenia zu, die sich von den ameri- 
kanischen Verwandten durch verschiedenartigste Bracteenausbildung 
deutlich unterscheiden. (Ausnahme: D. variegata ENGL., D. frutescens 
Ener.) Die Bracteen sind oft tentakelförmig (Abb. 26, 30) und können 
eine Länge bis zu 10 cm erreichen. Angehörige der Gruppe Subacaules 
kommen im tropischen Afrika nie vor. 

Dorstenia frutescens EnGL. — zur Sektion Nothodorstenia gehörig — 
besitzt wie die Eudorstenien einen gespaltenen Griffel. Doch sind die 
kleinen Bracteen nicht nur am Rande des Rezeptaculums, sondern auch 
zwischen diesem und dem Inflorescenzstiel verstreut. Die ursprünglichste 
Inflorescenz der Ficeae hat nach MILDBRAED u. Burret (1912) auch am 
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ganzen Rezeptaculum unregelmäBig verteilt kleine Bracteen. Bei ab- 
geleiteten Formen sind diese nur noch am Inflorescenzstiel zu finden. 
Derartige Bildungen haben wir bei den Dorstenien nicht. Doch drängt 
sich die Vermutung auf anzunehmen, daß die Frutescens-Inflorescenz 
den ursprünglichen Blütenstand der Gattung Dorstenia darstellt. Aus 
diesem ist möglicherweise das Rezeptaculum der Dorstenia erecta durch 
Verlust der sich zwischen Rand und Basis befindlichen Bracteen hervor- 





Abb. 24. Dorstenia convexa DE WILD. 


gegangen. Beide Individuen sind caulescent. Da sich Dorstenia frutes- 
cens leider nicht in Kultur befindet, mußte ich von einer zytologischen 
Bearbeitung dieser Species Abstand nehmen. Die unter obigem Namen 
in den botanischen Gärten geführten Dorstenien stimmen mit der ENG- 
LERschen Beschreibung dieser Art nicht überein. 

Meine Studien beschränken sich auf die afrikanischen Eudorstenien. 
Sämtliche Individuen sind caulescent. 

Dorstenia convexa DE WILD. besitzt, wie schon der Name sagt, eine 
konvex gebogene Inflorescenz (Abb. 24). Sie gleicht sehr derjenigen von 
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D. prorepens, ist 1'1/,—2 cm lang, oval, dunkelgelb bis braun gefärbt und 
am Rande mit ungleichen, meist 3 mm langen Bracteen versehen. Die 
unbehaartenBlätter sind elliptisch und laufen am 

Ende spitz aus. Der Blattrand ist schwach gekerbt. 

Ich untersuchte von dieser Species, die ich von 

den botanischen Gärten in Hamburg, Münster und 

Frankfurt a. M. erhielt, die Inflorescenzen und Wurzel- 

— m spitzen. Die Pollenmutterzellen zeigten ungewohnt 
au von ee con- große Chromosomen. In der Metaphase der hetero- 
vera DE WILD. typischen Teilung waren 12 nahezu gleich große, kuge- 
lige Chromosomen sicher zu stellen. Die Abb. 25 gibt eine frühe Meta- 
phase der ersten Teilung in Polansicht wieder. Einige Chromosomen haben 





Abb. 26. Dorstenia multiradiata ENGL. 


sieh noch nicht in die Spindelebene gelegt und lassen die beiden Partner 
erkennen. Die Trennung der bivalenten Chromosomen vollzieht sich oft 
etwas succedan, so daß wir dann 13—14 Chromosomen sehen können, 
doch lassen sich die entsprechenden Partner jedesmal nachweisen. In 
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der homöotypischen Metaphase der Reduktionsteilung sind die Chromo- 
somen stäbchenförmig und ähneln somit jenen im somatischen Gewebe. 
Die haploide Zahl 12 wurde hier bestätigt. Trotz der etwas succedanen 
Teilung treten Unregelmäßigkeiten nicht auf. Die Chromosomen werden 
alle in die Tochterkerne einbezogen. 

Die Wurzelspitzen wiesen reichlich Teilungen auf. Die Chromosomen 
sind verschieden groß. Sie gleichen in den Metaphasen Stäbchen, die zum 
Teil mehr oder weniger stark gebogen sind. Die diploide Zahl ist 24. Auch 
in den somatischen Zellen vollzieht sich die Kernteilung normal. 

Dorstenia multiradiata ENGL. ist sehr nahe mit Dorstenia Barteri Bur. 
verwandt und nur schwer von dieser zu unterscheiden. Ich habe die 
Inflorescenz daher photographiert (Abb. 26) und möchte bemerken, daß 
sie nach Mitteilung von Herrn Prof. MILDBRAED-Berlin mehr derjenigen 
von D. Barteri ähnelt. Da eine genaue Bestimmung nicht möglich war, 
gebe ich sie unter dem in den bota- 
nischen Gärten geführten Namen 
wieder. Das Pflanzenmaterial er- 
hieltich aus Bonn und Breslau. Das 





Abb. 27. Frühe Metaphase der heterotypischen Abb. 28. Wurzelspit iplatte von Dorstenia 
Teilung von Dorstenia multiradiata ENGL. multiradiata ENGL. 





Rezeptaculum wird von ungefähr 30 ungleichen bis 3cm langen Bracteen 
umsäumt, die am Grunde verwachsen sind und einen breiten Rand bilden. 
Die Blätter sind unbehaart, oval und ganzrandig. Bei dieser Species sind 
die Einzelblüten deutlich sichtbar und lassen in jeder Blüte 3 Staub- 
blätter erkennen. Die weiblichen Blüten sind kleiner als bei den anderen 
Dorstenien und auf der Photographie weniger gut sichtbar. 

Die Chromosomen liegen gut getrennt. Die Abb. 27 gibt eine frühe 
Metaphase der ersten Teilung wieder. Sie zeigt die haploide Chromo- 
somenzahl 12. Die Trennung der Partner geschieht auch hier etwas 
succedan und gibt leicht zu Fehlzählungen Veranlassungen. Auszählbare 
Dyadenkerne konnten leider nicht angetroffen werden; da die Tetraden 
normal sind und degenerierte Pollenkörner nie beobachtet wurden, dürfte 
die Reduktionsteilung jedoch normal verlaufen. 

Die Wurzelspitzen zeigten im Querschnitt relativ wenige, aber sehr 
große Zellen. In den Kernplatten waren deutlich 24 Chromosomen zu 
erkennen. Sie liegen verhältnismäßig gut isoliert und gleichen wurst- 
förmigen Gebilden (Abb. 28). Die winklig gebogenen Chromosomen sind 
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vermutlich nicht zweischenklig, da ich ein ‚‚constrietion‘“ nicht erkennen 
konnte. 

Von der nahe verwandten Dorstenia Barteri Bur. wurde mir eine 
fixierte Inflorescenz aus dem botanischen Garten in Bonn überlassen. 
Verschiedene Pollenmutterzellen zeigten in der Metaphase der hetero- 
typischen Teilung 12 annähernd gleich große, kugelige Chromosomen. Die 
Reduktionsteilung verläuft normal. 

Dorstenia Mannii Enct. besitzt wie Dorstenia multiradiata und D. 
Barteri ein fast rundes Rezeptaculum. Die Bracteen sind zum Unter- 
schied von den vorherigen Arten gleich groß. 

In den untersuchten Wurzelspitzen konnte ich 48 Chromosomen 
zählen. Sie sind zum größten Teil kurz und gedrungen. Zweischenklige 
Chromosomen dürften wohl auch hier nicht vorhanden sein, wenn auch 
verschiedene starkwinklig gebogen sind (Abb. 29). Dorstenia Mannii 

stellt somit eine tetraploide Form der 
Grundzahl 12 dar. 

4 Dorstenia yambuyaensis DE WILD., 
© fälschlich oft als Dorstenia usambarien- 
A sis ENGL. geführt, gehört mit zu den 
schönsten Formen dieser Gattung. Die 
Inflorescenz ist wie bei Dorstenia mul- 
tiradiata unregelmäßig rund, jedoch 
kleiner, stark gewölbt und von einem 
Kranz zahlreicher, verschieden langer 
Bracteen umgeben (Abb. 30). Die Blät- 
ter sind unbehaart, lanzettlich bis oval 
nn hong SE ct en. und nahezu glattrandig. Die Pflanzen 
meiner Kultur entstammen den bota- 

nischen Gärten in Bonn, Paris, Kew und Edinburgh. 

In den chromosomalen Verhältnissen finden wir gegenüber der Dor- 
stenia convexa nichts Neues. Die haploide Zahl ist gleichfalls 12 (Abb. 31). 
In der homöotypischen Teilung ist die Chromosomenform wie die für 
Dorstenia convexa angegebene. 

Von Dorstenia plumariaefolia Fiscu. et Mey. erhielt ich Blüten- 
material ebenfalls aus dem Botanischen Garten Bonn. Auf Grund der 
fixierten zerkleinerten Inflorescenz konnte ich leider diese Species nicht 
nachbestimmen. Nach dem Ergebnis der zytologischen Studien dürften 
wir es jedoch nicht mit dem Rezeptaculum von Dorsten:a plumariaefolia 
zu tun haben. Eingehende Nachforschungen ergaben, daß das in Bonn 
vorhandene Exemplar wahrscheinlich mit Dorstenia elata zu identifizieren 
ist. Eine andere Inflorescenz konnte ich zur Nachprüfung infolge Ma- 
terialmangels nicht bekommen. Der vegetative Teil kann nach der Be- 
schreibung von BUREAU (1873) von dem der nahe verwandten Dorstenia 
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elata nur sehr schwer unterschieden werden. Da in Bonn nur ein Exem- 
plar als Dorstenia plumariaefolia geführt wird, war es nicht möglich, 
lebendes Material aus diesem Garten zu bekommen. Das fragliche Exem- 





Abb. 30. Dorstenia yambuyaensis DE WILD. 


plar war jedoch aus dem botanischen Garten in München bezogen. Die 
Verwaltung dieses Gartens stellte mir bereitwilligst eine kräftige Pflanze 
„Dorstenia plumariaefolia‘‘ zur Verfügung. Die sehr 
junge Inflorescenz hatte aber durch den Transport 
sehr gelitten und fielbald ab. Nach der Form dieser 
Inflorescenz zu urteilen, handelt es sich auch bei 
diesem Exemplar um Dorstenia elata. Trotzdem die 
genaue Bestimmung dieser Species noch aussteht, > 
möchte ich sie wegen der interessanten zytologischen ia yambuyaensis 
Ergebnisse anführen. — 

Die haploide Chromosomenzahl betragt 13. Von diesen 13 Chromo- 
somen zeichnet sich eins durch sein sehr geringes Volumen aus (Abb. 32). 
Auch in der Diakinese ist dieses kleine Chromosom deutlich zu sehen. In 
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der Anaphase wandert es den großen Chromosomen voran und hat oft 
schon den Spindelpol erreicht, wenn die restlichen noch in der Äquatorial- 
platte liegen. Verschiedene Anaphasen zeigten eine Querteilung dieses 
kleinen Chromosoms. Die Verteilung dieser Hälften auf die Tochterkerne 
scheint unregelmäßig stattzufinden. Bei zwei Anaphasen konnte ich 
beide Chromosomenteile in einer Spindelhälfte sehen (Abb. 33). Leider 
waren die Chromosomen in den Dyaden- und Tetradenkernen nicht aus- 
zuzählen. So kann ich keine Entscheidung darüber treffen, ob das kleine 
Chromosom ein bivalentes mit verringertem Volumen oder ein univalen- 
tes Chromosom darstellt, welches in den beiden Teilungen eine doppelte 
Längsspaltung erfährt, die bei univalenten Chromosomen anderer Pflan- 
zen häufig beobachtet wurden (CLAUSEN 1926, KARPETSCHENKO 1924 
u. a.). Der erste Fall würde einer phylogenetischen Chromosomendimi- 
nution entsprechen, wie sie von DELAUNAY (1926) bei Muscari und Orni- 





Abb. 32. Heterotypische Metaphase von Abb. 33. Frühe Anaphase in Seitenansicht von 
Dorstenia plumariaefolia FiscH. et MEY. Dorstenia plumariaefolia FıscH. et MEY. 
thogalum und JARETZKY (1929) bei den Cruciferen als verwirklicht ge- 

funden wurde. 

Dorstenia psilurus WELW. ist der erste Vertreter der Gattung mit 
linearem Rezeptaculum. Die im tropischen Afrika einheimische Art hat 
einen krautigen, 3—7 dm hohen Stengel, an dem sich die deutlich ge- 
zähnten Blätterin verschiedenem nach oben hin immer kleiner werdenden 
Abstand befinden. Das Rezeptaculum ist schiffchenférmig und etwa 
3cm lang. Da die Inflorescenz sich asymmetrisch entwickelt, entsteht 
ein langes Horn, das in eine 5—6 cm lange Bractee mündet, und ein kur- 
zes Horn mit einer Bractee von 11/, cm (Abb. 34). Die langen ovalen 
Blätter sind zugespitzt und tief eingeschnitten. Wie ich (1930 a) schon 
mitteilte, zeigt das Androeceum starke Degenerationserscheinungen. Ich 
habe Inflorescenzen dieser Art mehrere Male im Hamburger Botanischen 
Garten und auch im Warmhaus unseres Botanischen Gartens fixiert, dazu 
dann noch die Pflanzen bevorzugt, die ich aus den verschiedensten Gär- 
ten wie Bonn, Frankfurt, Breslau und Münster bezogen hatte, und habe 
nie eine einwandfreie Polplatte erhalten können. Die Chromosomen 
liegen meistens ungeordnet in der Spindel und oft derart dicht, daß eine 
eindeutige Zählung unmöglich war. Wie aus Abb. 35 zu sehen ist, schien 
diese Species haploid 14 Chromosomen zu haben. Wenigstens konnte ich 





or 


VON, hae: 
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14 Einheiten in der Metaphase der heterotypischen Teilung feststellen. 
Die Chromosomen waren verschieden groB, so daB nicht gerade zu ersehen 
war, ob es sich bei den 
größeren um ein abnorm 
groBes oder um zwei 
verklumpte Chromosomen 
handelte. Auch das Ab- 
schrecken der Inflorescenz 
mit kaltem Wasser vor der 
Fixierung und das durch 
Evakuieren hervorgerufene 
plötzliche Eindringen der 
Fixierlösung führten zu 
keinem anderen Ergebnis. 
Die Seitenansicht der hete- 
rotypischen Teilung zeigte 
ein unregelmäßiges Wan- 
dern der Chromosomen 
nach den Polen. Für die 
Degeneration im Androe- 
ceum sprechen ferner die 
verschiedenen Zahlen von 
Kernen in den Tetraden, 
die zahlreichen degenerier- 
ten Pollenkörner und mög- 
licherweise auch die Steri- 
lität der Pflanze. Nach 
ENGLER (1898) und Bu- 
REAU (1873) fructificiert 
Dorstenia psilurus im tropischen Afrika. Pflanzen aus dem Herbar des 
Botanischen Museums in Berlin-Dahlem zeigen deutlich die Fertilität 
dieser Species. So wird es sich wohl, wie ich be- 
reits ausführte, um eine Degenerationserscheinung 
handeln, die durch die für diese Pflanze ab- 
norme Kulturbedingung unserer Warmhäuser ver- 
ursacht ist. 

War es mir nicht möglich, den Chromosomensatz 
durch die haploide Zahl festzulegen, so führten die Abb. 35. Heterotypische 
Untersuchungen der Wurzelspitzen dieser Species zu “Loon u 
einem guten Ergebnis. Die Metaphasen der homöo- 
typischen Teilungen zeigten einwandfrei 40 Chromosomen. Sie zeichnen, 
sich durch ihre Größenunterschiede aus und lassen verschiedene winklige 
Chromosomen erkennen (Abb. 36). Infolge deshohen Chromosomensatzes, 





Abb. 34. Dorstenia psilurus WELW. 
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der relativ kleinen Zahl von guten Metaphasenansichten und des ge- 
ringen Materialbestandes war es nicht möglich, die einzelnen Chromo- 
somen in verschiedenen Kernplatten zu identifizieren. 

Betrachten wir auf Grund des diploiden Satzes noch einmal die Chro- 
mosomen der heterotypischen Teilung, so finden wir, daß es sich um 
8 kleine und 6 große Chromosomen handelt, von denen die letzteren deut- 
liche Einschnürungen zeigen. Bei diesen Chromosomen haben wir es 
wahrscheinlich mit je zwei verklumpten Einheiten zu tun. Somit können 
wir den haploiden Satz von 20 Chromosomen konstruieren. 

Dorstenia Massoni Bur. stammt auch aus dem tropischen Afrika und 
ist nach der Inflorescenz und Blattform sehr nahe mit Dorstenia psilurus 
WeLw. und Dorstenia scabra 
ENGL. verwandt. Diese Art ver- 
dient durch die Versuche CHIr- 


XSi 


F 





Abb. 36. Abb. 37. 
Abb. 36. Kernplatte aus der Wurzelspitze von Dorstenia psilurus WELW. — Abb. 37. Somatische 
Kernplatte aus dem Wurzelgewebe von Dorstenia Massoni Bur. 


FLOTs (1911) besondere Beachtung. Ihm war es durch wiederholtes Ab- 
schneiden der Seitensprosse und Auskneifen der Vegetationsspitze ge- 
lungen, Variationen in der Form des Rezeptaculums hervorzurufen. Es 
handelt sich dabei um einen neuen Fall teratologischer Bildung. CHır- 
FLOT konnte bei einigen Inflorescenzen feststellen, daß das innere Horn 
ein abnorm starkes Wachstum erfuhr, so daß es dem äußeren vollständig 
gleich wurde. So entstand ein spitzer Winkel, ein Zweizack (siehe Zeich- 
nung CHIFFLOT 1911, 448). Die entstandene Inflorescenz ähnelt sehr 
stark derjenigen von Dorstenia multiformis v. Ceratosanthes. Trotzdem 
ist eine enge Verwandtschaft mit dieser Species sehr unwahrschein- 
lich, da Dorstenia Ceratosanthes stengellos ist und an ihren Inflores- 
cenzen außer den endstämmigen Bracteen zahlreiche quer zur Längs- 
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achse des Rezeptaculums stehende Bracteen vorhanden sind. Zyto- 
logisch ist diese Annahme auch bestätigt. In Wurzelspitzen von Dor- 
stenia Massoni konnte ich 40 Chromosomen zählen. Dorstenia multiformis 
v. Ceratosanthes besitzt aber diploid 32 Chromosomen. Die Chromosomen 
in den somatischen Kernplatten von Dorstenia Massoni sind verschieden 
groß und oft stark gebogen (Abb. 37). 

Als letzte Species der Gattung Dorstenia unter- 
suchte ich Dorstenia scabra (Bur.) Ener. Sie ist 
sehr nahe mit Dorstenia psilurus verwandt und 
wurde von BUREAU (1873) als Varietät dieser 
Species geführt. Im Wuchs gleichen sich beide 
Arten vollkommen. Dorstenia scabra hat jedoch 
ganzrandige Blätter — die ausnahmsweise an der 
Spitze ein wenig gezähnt sind — und kleinere end- 
ständige Bracteen als Dorstenia psilurus. Im An- 
droeceum war bei der aus Bonn erhaltenen Art 
und bei der im Berliner Botanischen Garten fi- 
xierten Varietät denticulata Ener. die gleiche 
Degenerationserscheinung wie bei Dorstenia psilu- 
rus festzustellen. Eine Verklumpungstendenz 
scheint hier jedoch nicht vorzuherrschen; denn u un == Roemer 
verschiedentlich konnte ich einigermaßen deutlich scabra (BUR.) ENGL. 
18—20 Chromosomen zählen. Auch von dieser 
Art untersuchte ich daher die Wurzelspitzen und fand in den Kernplatten 
der somatischen Teilung 40 Chromosomen (Abb. 38). Augenscheinlich 
hat diese Species mehr kleinere, jedoch gedrungenere stäbehenförmige 
Chromosomen als Dorstenia psilurus und D. Massoni. — Die Angehöri- 
gen der 

2. Unterfamilie Artocarpoideae 
besitzen stets gerade StaubgefäBe. Der Same befindet sich am Schei- 
tel des Fruchtknotens und enthält einen Embryo, der entweder wie 
bei den Olmedieae und Brosimeue gerade oder wie bei den Ficeae ge- 
krümmt ist. 

Tribus I: Euartocarpeae. — Die Vertreter dieser Tribus haben einen 
geraden oder gekrümmten Embryo und wie die Olmedieae eingeschlech- 
tige Inflorescenzen. | 

Vermittels der freundlichen Unterstützung der Verwaltung des 
Bonner Botanischen Gartens konnte ich Wurzelspitzen von Artocarpus 
Cannomi hort. untersuchen. Die Chromosomen sind in den Wurzelspitzen 
bedeutend kleiner als diejenigen der Dorstenien und Ulmaceen. Die ge- 
ringe Chromatinmasse ist für alle nachfolgenden Gattungen kenn- 
zeichnend. Die Chromosomen liegen bei Artocarpus Cannoni einiger- 
maßen gut isoliert. Inden somatischen Kernplatten konnte ich 28 kurze, 
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stäbchenförmige Chromosomen erkennen. Verschiedentlich sind bei 
einigen Chromosomen Einschnürungen wahrzunehmen. 

Eine tetraploiäe Species dieser Tribus ist Cudrania triloba Hance. 
Die haploide Chromosomenzahl gibt Sinoro (1928) mit 28 an. Die Zahl 
14 finden wir somit auch in den ursprünglichen Gattungen der Arto- 

ideae. — Von der 

Tribus II: Olmedieae konnte ich kein Material für meine Unter- 
suchungen bekommen. Somit wende ich mich nach ENGLER zu der 

Tribus III: Brosimeae, deren Angehörige sich darin auszeichnen, daß 
die Inflorescenz nur eine weibliche Blüte besitzt, die von zahlreichen 
männlichen Blüten umgeben ist. 

Von der nur sehr wenige Species umfassenden Gattung Brosimum 
Swartz untersuchte ich Brosimum Alicastrum Brown. Die Inflores- 
cenzen dieser im tropischen Amerika heimischen Species sind kugelig. 
Da die im Kieler Botanischen Garten befindliche Pflanze keine Inflores- 
cenzen entwickelte, unterzog ich die Wurzelspitzen einer Bearbeitung. 

Die Chromosomen gleichen in den somatischen Kern- 

platten mittellangen Stäbchen und sind sehr oft ver 

schlungen oder eng gelagert, so daß eine Zählung 

verhältnismäßig schwierig ist. Einige gute Kern- 

platten waren immerhin zu bekommen. In der Pol- 
a per ansicht dieser Platten konnten 26 Chromosomen 
Wurzelgewebe von Bro- gezählt werden. Wie die Abb. 39 zeigt, sind die Chro- 
simum Alicastrum SW. = 

mosomen verschieden groß. 

Tribus IV: Ficeae besitzt in der Gattung Ficus die größte Artenzahl 
aller Moraceae. Bisher sind nahezu 600 Species bekannt geworden, die in 
Asien, dem tropischen Afrika und tropischen Amerika sehr verbreitet 
sind. Die Inflorescenzen enthalten beiderlei Geschlechter, sie sind becher- 
förmig und nahezu geschlossen. Das Ostiolum ist mit kleinen Bracteolen 
versehen. Diese sind sehr verschieden angeordnet und haben MILDBRAED 
u. BURRET (1912) wichtige Anhaltspunkte für die Systematik der Ficeae 
gegeben (vgl. Kapitel V). 

er die chromosomalen Verhältnisse der Ficeae hat Miss Conpir 
(1928) einige wenige Angaben gemacht. Sie untersuchte sieben Arten aus 
drei verschiedenen Sektionen. Mit Ausnahme von Ficus glomerata RoxBG. 
konnte die diploide Zahl auf 26 festgelegt werden. Ficus glomerata hat 
nach Conpit sehr wahrscheinlich 24 Chromosomen diploid. Da Ficus 
pseudo-carica Miq. und Ficus palmata Forsk. entgegen der Meinung der 
Forscherin identisch sind (siehe MILDBRAED u. BURRET 1912, 189), waren 
somit fünf einwandfreie Zahlen für diese Gattung bekannt. Ich unterzog 
ergänzend weitere Species der Ficeae einer Untersuchung. Die Inflores- 
cenzen kommen bei den meisten Pflanzen in den Warmhäusern sehr 
selten zur Entwicklung. Die wenigen Blütenstände, die ich fixieren 
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konnte, waren nie im günstigen Alter. So mußte ich meine Studien auf 
die Untersuchungen der Wurzelspitzen beschränken. 

Bei Ficus elastica RoxBG. zeigten die bearbeiteten Wurzelspitzen die 
von Conpit (1928) angegebenen 26 stabchenférmigen Chromosomen. 

Ficus pandurata Hance}. — Im Kieler Botanischen Garten fixierte 
ich von dieser Species Wurzelspitzen. Die Kernteilung verläuft normal 
und läßt in der Metaphase der somatischen Teilung ebenfalls 26 Chromo- 
somen erkennen. Sie unterscheiden sich deutlich 
durch ihre Größe. So sind (Abb. 40) 4 große 
Chromosomen zu erkennen, von denen das eine 
ein bis zwei deutliche Einschnitte zeigt. Da die- 
ses Chromosom jedoch auch in anderen Kern- 
platten wiederzufinden war, scheint es sich nicht 
um eine Verklumpung zweier Chromosomen zu 
handeln. Diese Form dürfte vielmehr für die Art ‚»».40. Metaphase in Pol- 
charakteristisch sein. ansicht aus der Wurzelspitze 

Ficus Parcelli VEITCH. ist leicht durch die gro- PONS 
Ben, hellgrau gefleckten Blätter zu erkennen. Die weiBen Inflorescenzen 
sind wie die Blätter leicht behaart. Am Grunde des Rezeptaculums 
befinden sich drei Bracteen in gleicher Höhe. Zahlreiche Metaphasen 
der somatischen Kernteilung gestatteten eine einwand- 
freie Zählung. Die diploide Zahl ist ebenfalls 26. Die 
Chromosomen sind jedoch durch zwei oft winklig ge- 
bogene Kernfäden ausgezeichnet. 

In Abb. 41 habe ich die charakteristische Kern- 
platte von Ficus altissima BLUME wiedergegeben; 

4 Chromosomen sind besonders groß. 2 von ihnen fand 
ich oft ebenfalls winklig gebogen. Eine Durchschnü- 
rung konnte ich nicht feststellen, und somit möchte 
ich die diploide Zahl auch für diese Species mit 26 an- 
Abb. 41. Kernplatte 
geben. aus dem Wurzelgewebe 

Im Botanischen Garten Berlin-Dahlem erhielt ich Y" F — 
Wurzelspitzen von Ficus Schlechteri. Sie waren jedoch 
nach CARNOY behandelt und eigneten sich nicht gut für das Auszählen 
der Chromosomen. Eine einwandfreie Zählung war nicht môglich, die 
diploide Chromosomenzahl diirfte aber 26 sein. 

Ficus triangularis WARB. ist auch unter dem Namen Ficus Leprieuri 
Miq. bekannt. Die Blätter sind meistens, wie der Name sagt, dreieckig 
und am Ende etwas gebuchtet. Die Blattform kann aber variieren. 
So findet man nach MıLDBRAED (1912) hin und wieder an demselben In- 


1 In meiner früheren Schrift habe ich diese Pflanze als Ficus panduraefolia 
geführt. Genauere Nachbestimmungen haben jedoch ergeben, daß wir sicher 
Ficus pandurata vor uns haben. 


Planta Bd. 13. 5 
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dividuum auch ovale Blätter. Die Rezeptakeln sind schmal und lang 
gestielt. Eine einwandfreie Bestimmung der diploiden Chromosomenzahl 
war leider nicht möglich. 2 Chromosomen besitzen, wie ich in Abb. 42 
dargestellt habe, einen deutlichen Einschnitt. Wenn es sich bei diesen 
fraglichen Chromosomen um je zwei verklumpte Einheiten handeln sollte, 
betrüge die Diploidzahl 28. Doch fand ich diese eingeschnürten Chromo- 
somen auch in anderen Platten. Demnach dürften wir es wahrscheinlich 
mit zwei arteigentümlichen Chromosomen zu tun haben. Die diploide 
Zahl ist sehr wahrscheinlich 26. — Das 

* fixierte Wurzelmaterial von Ficus syco- 

4 morus L.entstammt einer jungen Pflanze 
HO aus dem Bonner Botanischen Garten. 


N 
P x LÀ MS Die kleinen, stäbchenförmigen Chromo- 
“ somen liegen oft äußerst dicht beiein- 
Abb. 42. Abb. 43. ander. Ich konnte nur sehr wenig ein- 


a a luck wandfreie somatische Kernplatten fin- 


Kernplatte aus der Wurzelspitze von Ficus den. In diesen war die diploide Chro- 
benghulensis L. 
mosomenzahl 26. 

Ficus benghalensis L. hingegen scheint etwa 28 Chromosomen zu 
haben. Die Abb. 43 gibt eine typische Kernplatte aus dem Wurzelgewebe 
dieser Species wieder; die mir unsicher erscheinenden Chromosomen habe 

ich mit einem Stern kenntlich gemacht. Beim geringen 
Drehen der Mikrometerschraube glaubte ich eine 
Durchschnürung der beiden Chromosomen zu sehen. 
Die Diploidzahl müßte demnach sehr wahrscheinlich 
28 betragen. 
Bei Ficus quercifolia RoxBG. war eine Entschei- 
dung über die Höhe der Chromosomenzahl unschwer 
Abe. @. Kampicite ans FU treffen. Die oft leicht gebogenen Chromosomen 
der Wurzelspitze von Fi- zeigten keine Einschnürung. In mehreren Metaphasen 
ous quercifolia ROXBG. der somatischen Teilung konnte ich 28 gut isoliert 
liegende Chromosomen zählen (Abb. 44). Diese Species ist somit die 
erste untersuchte Art der Ficeae, die einwandfrei einen von 26 ver- 
schiedenen Chromosomensatz besitzt. Auf die Beziehung der Chromo- 
somenzahlen zu der Systematik dieser Gattung werde ich im Kapitel V 
ausführlich eingehen. 
Wir kommen nun zu der Besprechung der nächsten Unterfamilie. 


3. Unterfamilie: Conocephaloideae. 

Die Staubgefäße sind ebenfalls gerade wie bei den Artocarpoideae ; 
auch die Blätter sind in der Knospenlage eingerollt. Der Same befindet 
sich jedoch bei vielen Angehörigen dieser Gruppe schon am Grunde des 
Fruchtknotens. Da auch die Urticaceen eine grundständige atrope 








unter besonderer Berücksichtigung der Gattung Dorstenia. 67 


Samenanlage besitzen, bilden die Conocephaloideae vielleicht eine Über- 
gangsgruppe. Von dieser Unterfamilie konnte ich zwei Species der Gat- 
tung Cecropia L. untersuchen. Die Blütenstände gleichen walzenförmigen 
Scheinähren. Sie sind eingeschlechtig und stehen oft sehr zahlreich in 
dem Schutz eines Hochblattes. Die Blätter sind mannigfach tief gelappt. 

Im Tropenhaus des Botanischen Gartens Berlin- 

Dahlem konnte ich Wurzelspitzen von Cecropia pal- 
mata WILD. fixieren. Das angewendete Fixiergemisch 
(CARNOY) hatte durch das Aufquellen der Chromoso- 
men leider die Herstellung guter Präparate verhindert. 
Die diploide Chromosomenzahl ist sehr wahrschein- 
lich 28. 

Die gleiche diploide Zahl konnte ich bei der nahe ,,, 4. Polplatte aus 
verwandten Cecropia peltata L. feststellen. Das Wur- der Wurzelspitze von 
zelmaterial wurde im Kieler Botanischen Garten nach 77/4 peltata L. 
Nawascuin fixiert. Die Chromosomen ähneln sehr denjenigen der vor- 
her beschriebenen Art. In Abb. 45 habe ich die Polansicht einer soma- 
tischen Metaphase wiedergegeben. Wir können 28 gut isoliert liegende 
Chromosomen erkennen. Die Wurzelspitzen dieser Species hatte ich vor- 
her mit dem Fixiergemisch CARBNOY behandelt. Nach den anfangs er- 
haltenen Bildern schien Cecropia peltata 26 Chromosomen diploid zu be- 
sitzen. Diese Zahl kann ich nun endgültig auf 28 festlegen. 

An die Conocephaloideae schließt ENGLER die 


4. Unterfamilie: Cannaboideae 
an, während sie von DE CANDOLLE als besondere Ordnung und von WETT- 
STEIN und KARSTEN als gesonderte Familie geführt wird. Die Staub- 
gefäße sind wie bei den Artocarpoideae und Conocephaloideae stets gerade. 
Die Samenanlage hingegen befindet sich wie bei denältesten Gruppen der 
Urticales am Scheitel des Fruchtknotens und ist anatrop. Im Kapitel V 
werde ich auf die systematische Stellung der Cannaboideae zu sprechen 
kommen. Vorweg möchte ich noch bemerken, daß BrrzEK (1928) eine 

Annäherung dieser Gruppe an die Ulmaceae sieht. 
Die krautigen diözischen Pflanzen der beiden bekannten Gattungen 
Humulus L. und Cannabis Tourn. sind in Mitteleuropa weit verbreitet. 
Über die chromosomalen Verhältnisse der beiden Gattungen sind wir 
durch zahlreiche Arbeiten verschiedener Forscher eingehend unterrichtet. 
Eine erneute zytologische Untersuchung würde nur eine Wiederholung 
der zuletzt (1929) bekannt gewordenen Daten bedeuten, weshalb ich von 
der Bearbeitung der beiden Gattungen Abstand genommen habe. Ich 
kann mich darauf beschränken, auf die neuesten Arbeiten von KIHARA 
(1929), Sixoro (1929), TuschnJakowA (1929) und WincE (1929) zu ver- 


weisen. 
5* 
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8. Familie: Urtivaceae. 

Diese neben den Moraceae umfangreichste Familie der Urticales ist in 
den Tropen und den gemaBigten Zonen weit verbreitet und setzt sich 
meistens aus perennierenden ein- oder mehrjährigen Kräutern zusammen. 
Nur selten finden wir Strauch- oder gar Baumform vor. Cystolithen sind 
allgemein verbreitet. Milchsaftschlauchähnliche Gebilde sollen, wie schon 
hervorgehoben, nach BrrzEk (1928) vorkommen. Die Staubgefäße sind 
meist in Vierzahl vorhanden. In der Knospenanlage sind sie gekrümmt. 
Die Samenanlage ist stets atrop und befindet sich am Grunde des Frucht- 
knotens. 

Tribus I: Urerae. — Die Urerae bilden die erste Tribus, die sich durch 
die Brennhaare von den anderen Triben unterschiedlich zeigt. Die Blü- 
ten sind vorwiegend monözisch und vierteilig. 

Gattung Urtica L. Die ersten Angaben über die Chromosomenzahlen 
dieser Gattung liegen von STRASBURGER (1910) vor. Er stellte für Urtica 
dioica L. die haploide Chromosomenzahl 16 fest. Die Diakinese erschien 
ihm zum Auszählen am geeignetsten, trotzdem die Chromosomen in der 
Diakinese nicht immer paarweise beieinander lagen. In diploiden Zellen 
waren vielfach 32 Chromosomen zu zählen. ,,Doch konnten unterbliebene 
Trennungen bei der Sonderung der Chromosomen auch kleinere Zahlen 
für die Kernplatte ergeben‘ (STRASBURGER 1910, 246). MEURMAN (1925) 
fand in den Metaphasen der heterotypischen Teilung 24 Chromosomen. 
Für diploide Kerne männlicher Pflanzen verzeichnet er außerdem ein un- 
gleiches Chromosomenpaar x, y, welches er als Geschlechtschromosomen- 
paar deutet. Herrz (1925/26) fand ebenfalls dieselbe diploide Chromo- 
somenzahl. 

Für Urtica urens L. gab STRASBURGER (1910) ebenfalls n = 16 an. 
Auch diese Zahl konnte von MEURMAN (1924/25) nicht bestätigt wer- 
den. Er sah in Diakinesen und Metaphasen der homöotypischen Tei- 
lung stets 12 Chromosomen. 

Von Urtica pilulifera L. waren nur die Wurzelspitzen zytologisch be- 
arbeitet (Hertz 1926). Ich hielt daher eine ergänzende Untersuchung für 
angebracht. Die Pollenfächer zeichnen sich besonders dadurch aus, daß 
sie, wie überhaupt alle bisher untersuchten Vertreter der Urticaceen, mit 
einer außerordentlich großen Zahl kleiner Pollenmutterzellen gefüllt sind. 
TIscHLER (1910) hatte für den Pollen von Hlatostema einen Durchmesser 
von nur 0,010 zu 0,012 mm gemessen. Auch für Boehmeria vermochte er 
die kleinen Ausmaße der Pollenkörner anzugeben. Durch die geringe Größe 
der Pollenmutterzellen wurde ein eingehendes Studium der chromoso- 
malen Verhältnisse sehr erschwert. Dazu kam noch, daß die Chromo- 
somen starke Neigung zur Verklumpung zeigen, und das Zytoplasma sich 
zugleich mit färbt. Trotzdem erhielt ich aber verschiedene klare Meta- 
phasenplatten, in denen stets 13 Chromosomen ersichtlich waren (Abb.46). 
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Somit kann ich die von Hertz (1926) angegebene diploide Zahl 24 nicht 
bestätigen. Seitenansichten der Anaphasen zeigten, daß die Chromo- 
somen ohne Nachzügler an die Pole wandern. Anomale Tetraden oder 
degenerierte Pollenkörner wurden nicht beobachtet. Die Exine des 
Pollens ist, wie TISCHLER (1910) auch für Zlatostema feststellte, glatt. 
_ Urtica Dodartii L. ist ebenfalls von Herrz (1926) untersucht und be- 
sitzt diploid 24 Chromosomen. Blütenmaterial dieser Species konnte 
ich nicht für meine Untersuchungen beziehen. 

Tribus II: Procrideae. — Gattung Pilea Linz. Die etwa über 100 

Arten zählende Gattung ist im tropischen Amerika am zahlreichsten ver- 
treten. Es handelt sich um kleine, staudenbildende 
Individuen, die wegen ihrer schönen Blattform und 
ihres oft zierlichen Wuchses als Zierpflanzen in den 
Warmhäusern gezogen werden. Die monözischen 
Blüten, von denen die männlichen meistens vierteilig 
und seltener zwei- bis dreiteilig sind, sind sehr klein pp. 46. Heterotypische 
und unscheinbar. Ein Pistillrudiment ist in ihnen NT es ZEN 
vorhanden. Die weibliche Blüte ist dreiteilig. Sie 
zeichnet sich dadurch aus, daß der mittlere Teil kapuzenförmig gestaltet 
ist und die beiden anderen an Größe überragt. Die Untersuchung der 
Reduktionsteilung mißlang mir, da die wenigen sich in richtigem Tei- 
lungsstadium befindlichen Blüten starke Verklumpung der Chromosomen 
zeigten. Oft wurde auch das Zytoplasma mit gefärbt. 
Die Tetraden waren normal; ebenso konnten dege- Kr 
nerierte Pollenkörner nicht gesehen werden. Erfolg- 
reich jedoch waren meine Untersuchungen an den 
Wurzelspitzen. 

Pi enamel Hook. et Arn. = Pilea serpyl- or Wurselspitze. on 
lifolia hort. besitzt zahlreiche bis 1/2 m hohe Stengel, "2 #rpylacea HooR. 
an denen sich viele kleine, verkehrt-eiförmige Blät- 
ter befinden. Die Wurzelspitzen zeigten reichlich Teilungen und ließen 
kleine stäbchenfürmige Chromosomen erkennen. Trotz der hohen Zahl 
waren sie gut isoliert. In verschiedenen Metaphasen der somatischen 
Kernteilung konnte ich einwandfrei 52 Chromosomen zählen (Abb. 47). 
Sie sind alle gleich geformt und von nahezu gleicher Größe. — Pilea 
grandis WEDD. ist von der oben beschriebenen Species durch kräftigen 
Wuchs und bedeutend größere Blätter verschieden. Die fixierten Wurzel- 
spitzen lieferten auch hier brauchbare Bilder. In den Kernplatten der 
somatischen Teilung waren leicht 24 Chromosomen zu zählen. 2 Chromo- 
somen zeichnen sich durch ihre Größe vor den anderen aus; sehr oft sind 
sie winkelig. 

Gattung Pellionia Gaup. — Die zu dieser Gattung gehörigen Arten 
sind vorwiegend im tropischen und östlichen Asien anzutreffen. Die 
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männlichen Blüten sind dreiteilig und weit größer als die weiblichen, die 
sich durch ein fünfteiliges Perianth auszeichnen. Sie bilden trugdoldige 
Blütenstände. Auffallend ist bei allen Pellionien die Anisophyllie. 

Von Pellionia Daveauana N. E. Br. fixierte ich im Kieler Botanischen 
Garten Blütenknospen, in denen ich sämtliche Teilungsstadien fand. Die 
Pollenmutterzellen sind ebenfalls außerordentlich klein, dafür aber sehr 
zahlreich, so daß im Pollenfachlängsschnitt ungefähr 500 Pollenmutter- 
zellen zu zählen waren. So konnte ich auch auf Grund vieler Metaphasen 
der heterotypischen Teilung die haploide Zahl 13 durchaus sicher fest- 
stellen. Die Chromosomen sind kugelig und von verschiedener Größe. 
Die Anaphase zeigt in Seitenansicht ein vollkommen gleichmäßiges 
Wandern der Chromosomen. In der homöotypischen Teilung haben die 
Chromosomen noch die kugelige Gestalt beibehalten. Die Tetraden- 
bildung geschieht nach der üblichen ,,Furrowing‘-Methode. 

Pellionia pulchra N. E. Br. ist mit obiger Art sehr nahe verwandt. 
Im Botanischen Garten Berlin-Dahlem erhielt ich Stecklingsmaterial 

dieser Species. Die Stecklinge gingen leicht an und 
lieferten schon nach 2 Wochen mehrere relativ dicke 
Wurzeln. Die untersuchten Wurzelspitzen zeigten in 
den Metaphasen der somatischen Kernteilung 26 Chro- 
mosomen. Diese Species hat somit den gleichen Chro- 
mosomensatz wie Pellionia Daveauana. Anders ver- 
somatischen Kernteiiung hält sich hingegen Pellionia begoniaefolia hort., die 
RR RE sich durch grüne, stark asymmetrisch geformte Blät- 
ter auszeichnet. Die zytologische Untersuchung der 
Wurzelspitzen erwies die Pflanze als tetravalent. Die Chromosomen 
sind sehr klein, ellipsoidisch bis kurz stäbchenförmig. Verschiedene Meta- 
phasen ließen in Polansicht 52 Chromosomen erkennen (Abb. 48). 

Gattung: Elatostema. — Etwa 50 Arten dieser Gattung sind vorzugs- 
weise in Ostasien und im Indo-Malaiischen Gebiet zu Hause. Nur wenige 
kommen im tropischen Afrika vor. Die weiblichen Blüten sind meist 
dreiteilig und zu einem Rezeptaculum vereinigt. Die männlichen Blüten 
besitzen ein 4—5blattriges Perianth. Die Blätter zeichnen sich wieder 
durch starke Anisophyllie aus. 

Angaben über die Kernverhältnisse dieser Gattung liegen von STRAS- 
BURGER (1910) über Elatostema sessile L. und Elatostema acuminatum 
Bronen. vor. Für beide Species gibt der genannte Forscher n = 16 an. 
Die Chromosomenzahl erschien mir für die Urticaceae zu groß. Von Elato- 
stema acuminatum konnte ich kein Material bekommen. Jedoch war es 
mir möglich, Wurzelspitzen von Elatostema sessile zu untersuchen. In 
verschiedenen Kernplatten lagen die kleinen, stäbchenförmigen Chromo- 
somen gut isoliert. Sie zeigten nicht, wie nach STRASBURGER zu errechnen 
war, 32, sondern 52 Chromosomen (Abb. 49). Somit würden wir in Ælato- 
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stema sessile eine tetraploide Form der Zahl 13 vor uns haben. Die andere 
von mir untersuchte Species Elatostema sinuatum Hassk. besitzt 28 Chro- 
mosomen diploid. n würde somit 14 sein. Die Chromosomen gleichen 
schmalen Stäbchen und sind oft stark verschlungen. Ein Auszählen war 
verhältnismäßig schwierig. Immerhin waren aber verschiedene Kern- 
platten vorhanden, die die diploide Zahl bestätigten. 

Tribus III: Boehmerieae. — Gattung Boehmeria JACQ. — Diese Gat- 
tung umfaßt etwa 45 Arten und ist vorzugsweise in Ostasien und Nord- 
amerika heimisch. Ihre Angehörigen sind monözisch oder diözisch. Sie 
zeichnen sich alle durch kräftigen Wuchs aus, bilden meistens Sträucher 
und können sogar Baumform anriehmen. Die Blätter erreichen nicht 
selten eine beträchtliche Größe (B. macrophylla Don. 30 cm lang). 


Cie 


Abb. 49. Somatische Kernplatte aus der Abb. 50. Kernplatte der somatischen Teilung 
Wurzelspitze von Elatostema sessile L. von Boehmeria nivea (L.) HOOK. et ARN. 


Boehmeria nivea (L.) Hoox. et ARN. stammt aus Asien. Die lang- 
gestielten, wechselständig angeordneten Blatter sind breit elliptisch 
und am Rande gezähnt. Die Blattunterseite ist silbergrau. Von dieser 
Species konnte ich nur die Wurzelspitzen untersuchen. Die fixierten 
Wurzeln zeigten klare Bilder und zahlreiche Kernteilungen. Die Chro- 
mosomen liegen in der Metaphase der somatischen Teilung sehr gut 
isoliert und ermöglichen ein einwandfreies Zählen. Stets konnten 28 
stäbchenförmige, nahezu gleich große Chromosomen festgestellt werden 
(Abb. 50). 

Boehmeria biloba WED». ist in Japan heimisch. Charakteristisch für 
diese Art sind die tief gespaltenen Blätter. Sehr selten wurden auch 
doppelt gespaltene Blätter beobachtet (WEDDEL 1869 und Pznzic 1894). 
In den botanischen Gärten wird diese Art oft als Urtica biloba geführt. 
Unter diesem Namen ist sie auch von Herrz (1926) untersucht, der die 
diploide Zahl mit 28 angibt. Diese Zahl kann ich durch meine Unter- 
suchungen bestätigen. Die im Hamburger Botanischen Garten als Urtica 
biloba bezeichnete Pflanze ist mit der für Boehmeria biloba angegebenen 
Beschreibung vollkommen zu identifizieren. Der Name Urtica biloba 
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stellt ein Synonym von Boehmeria biloba dar (siehe WEDDEL 1856/57, 
373 und 1869, 60). 

Gattung: Pipturus Wepp. — Von dieser Gattung, deren Vertreter 
alle diözisch sind, konnte ich Pipturus propinguus WEDD. untersuchen. 
In den Wurzelspitzen waren verschiedene Metaphasen zu finden, in denen 
52 Chromosomen zu sehen waren. Sie sind nahezu gleich groß und gleichen 
kurzen Stäbchen. Zweischenklige Chromosomen wurden niemals an- 
getroffen. Die Kernteilung verläuft normal. 

Gattung: Myriocarpa Buntu. —Nur sehr wenige Arten dieser mon- 
özischen oder diözischen Gattung sind bekannt. Die Heimat ist Mexiko 
und Brasilien. Die Blütenstände befinden sich einzeln oder zu mehreren 
in den Blattachseln und bilden lange, fadenähnliche Trauben oder Ähren. 

Von der diözischen Myriocarpa densiflora BENTH. fixierte ich im 
Tropenhaus des Berliner Botanischen Gartens Wurzelspitzen. Die er- 
haltenen Bilder dieser Wurzelspitzen zeigten 52 sehr kleine, ebenfalls 

stäbchenfürmige Chromosomen (Abb.51). Somit stellt 

auch Myriocarpa eine polyploide Form der Zahl 13 dar. 

TribusIV: Parietarieae. — Gattung: Parietaria L. 

~ — Die dieser Gattung zugeordneten Species sind da- 

durch charakterisiert, daB die Blüten, die sich in 

v wenigblütigen, büscheligen Inflorescenzen befinden, 

entweder zwittrig oder durch Abort weiblich sind. 

dar Wereisiise ve Die Blütenhülle ist vierteilig und bei den weiblichen 

Myriocarpe densiflora Bjüten röhrig verwachsen. Ich untersuchte zunächst 

Parietaria officinalis L. v. angustifolia, ein weit ver- 

breitetes perennierendes Kraut, das eine Héhe von nahezu 60 cm erreicht. 
Die schmalen, lanzettlichen Blatter sind langgestielt. 

Die Pollenfächer sind mit einer sehr groBen Zahl von Pollenmutter- 
zellen angefüllt, so daB die Beobachtung der Reduktionsteilung sehr 
leicht war. Sie verläuft vollkommen normal. Interessant ist die Chromo- 
somenzahl. Hier kommt nämlich einwandfrei die haploide Chromosomen- 
zahl 7 vor. Die Reduktion auf die Hälfte der Chromosomenzahl bildet 
fiir die vier Familien der Urticales eine Ausnahmestellung. 

Bei Parietaria judaica L. fand ich die Haploidzahl 13. Unter den 
Chromosomen der heterotypischen Teilung waren 6 kleine und 7 groBe 
Chromosomen vorhanden. Wahrscheinlich setzt sich die Chromosomen- 
zahl aus 7 großen und 7 kleinen Chromosomen, von denen ein klei- 
nes durch Verschmelzung oder Ausstoßung während der Reduktions- 
teilung verloren gegangen ist, zusammen. Die Metaphasen der homöo- 
typischen Teilung waren nie auszuzählen. Abb. 52 gibt eine Platte der 
ersten Teilung wieder. 

Die haploide Chromosomenzahl 7 von Parietaria officinalis v. angusti- 
folia kann ich durch die diploide Zahl von Parietaria officinalis bekräf- 
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tigen. Im somatischen Gewebe eines jungen Blütenstandes fand ich zahl- 
reiche Teilungen, die im Stadium der Metaphase stets 14 kurze, stäbchen- 
förmige Chromosomen erkennen ließen. Da ich von den Forskähleae 
Wen». kein Untersuchungsmaterial erlangen konnte, komme ich nun zu 
der Beschreibung der letzten Gattung der Urticaceae. 

Gattung: Helxine Req. — Die Blüten sind zum Unterschied von 
Parietaria monözisch. Der Blütenstand ist auf eine Blüte reduziert. 

Von dieser Gattung untersuchte ich Helxine So- 
leirolii ReQ., ein auf Sardinien und Corsica vorkom- 
mendes kriechendes Kraut mit sehr dünnen Stengeln 
und kleinen runden Blättern. Die glockigen, vierspal- 
tigen weiblichen Blüten befinden sich in den Achseln 
der unteren Blätter, während die mit vierzipfligem 22 x D. Rue 
Perianth versehenen männlichen Blüten nur in den _ Yudaica D: 
Achseln der oberen Blätter anzutreffen sind. 

Die Wurzelspitzen ließen sich nur sehr schwer untersuchen, da sie 
außerordentlich zart sind. Nach Orientierung über die Zellgröße wurden 
die Schnitte 6 u dick angefertigt. Die Bilder waren klar und ermög- 
lichten eine gute Zählung. Für diese sicher abgeleitete Form konnte ich 
die diploide Zahl 20 feststellen. 


V. Chromosomenzahl und Systematik. 

Die große Zahl von zytologischen Arbeiten hat immer deutlicher die 
enge Beziehung zwischen der Systematik und der Zytologie hervortreten 
lassen. Die chromosomalen Verhältnisse sind für die Phylogenie einer 
Pflanzenreihe ein ebenso wichtiges Merkmal geworden wie die morpho- 
logischen Charakteristika, die embryologischen oder serologischen Be- 
funde. Jedoch sind umfangreiche Studien erforderlich, um über die 
Stellung einzelner Pflanzengruppen im System entscheidendes auszu- 
sagen. Die vorliegende Arbeit soll nur eine Übersicht über die Kern- 
verhältnisse einer Pflanzenreihe geben. Wir wollen jedoch versu- 
chen, die gefundenen Chromosomenzahlen in das System der Urticales 
einzuordnen, um eine Beziehung zwischen den ursprünglichen und ab- 
geleiteten Formen und den einzelnen jeweiligen Chromosomensätzen zu 
suchen. 

Betrachten wir zunächst die Ulmaceae. Wie bereits in den Kapiteln III 
und IV ausgeführt wurde, können wir sie als ursprünglichste Familie in 
der Reihe der Urticales auffassen. Die untersuchten Arten besitzen die 
haploide Chromosomenzahl 14. Da die Angehörigen der Gattung Ulmus 
morphologisch nur sehr geringe Unterschiede aufweisen, können wir auch 
für die anderen Arten die haploide Chromosomenzahl 14 vermuten. Ob 
die anderen Gattungen sich durch eine abweichende Zahl auszeichnen, 
müssen künftige Forschungen ergeben. Jedenfalls ist es bemerkenswert, 
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daß wir in der phylogenetisch ältesten Gattung dieser ursprünglichsten 
Familie die Zahl 14 antreffen 

Besser sind wir über die Moraceae unterrichtet. 53 Gartenrassen und 
Species insgesamt von Morus haben stets den haploiden Chromosomen- 
satz 14 ergeben, während 45 Rassen sich als triploid erwiesen. Jedoch 
sind dies triploide Formen der Zahl 14. 

Betrachten wir nun die Gattung Dorstenia. Hier finden wir die ha- 
ploiden Zahlen 12, 13, 14, 15, 16 und 20. Dorstenia erecta ist in Bezug auf 
den Bau des Rezeptaculums sicher als ursprüngliche Form anzusehen. 
GOLENKIN (1894) geht auch auf Grund seines Studiums über die Entwick- 
lungsgeschichte der Inflorescenzen von Dorstenia erecta als der ursprüng- 
lichen Form aus. Von dieser leitet er die Rezeptakeln von Dorstenia 
Contrajerva und D. Ceratosanthes ab. Dorstenia erecta hat nun haploid 
14 Chromosomen. Somit haben die Dorstenien für die ursprüngliche Form 
ebenfalls die Zahl 14. Die abgeleiteten Arten zeigen eine veränderte 
Chromosomenzahl. Für Dorstenia Contrajerva als ‚erste Ableitung‘ 
konnte ich haploid 15 Chromosomen verzeichnen. Die Entstehung der 
schiefen Inflorescenz dieser Art dürfen wir uns mit GOLENKIN so vor- 
stellen, „daß das Wachstum der Vegetationspunkte und der angrenzen- 
den Teile bei der ersten Blattanlage etwas stärker wird“. Eine weitere 
Entwicklung, eine „zweite Ableitung‘‘ von der Grundform, finden wir 
ebenfalls; denn ,,ein noch stärkeres Wachstum der beiden Vegetations- 
punkte mit der gleichzeitigen Sistierung des Wachstums an anderen 
Stellen wird zur zweiarmigen Inflorescenz von Dorstenia Ceratosanthes 
führen“. Die zytologische Untersuchung dieser Inflorescenz lieferte die 
Haploidzahl 16. Damit ist erwiesen, daß mit der Weiterentwicklung der 
Inflorescenz eine Chromosomenzahlerhöhung stattgefunden hat. Eine 
Erklärung dieses Vorganges ist nur spekulativ zu geben. Es gibt ver- 
schiedene Möglichkeiten der Entstehung abweichender Chromosomen- 
zahlen. Betrachten wir zuerst die mutmaßliche Entstehung einer erhöh- 
ten Chromosomenzahl, zwar nicht einer vielfachen Zahl wie bei poly- 
ploiden Formen (Chrysanthemum-Typ), sondern wie in unserem Falle eine 
Chromosomenzunahme von 1 (Carex-Typ). 

Bei der F,-Generation, die durch Bastardierung zweier sehr nahe 
verwandter Individuen gebildet worden ist — in unserem Beispiele zweier 
l4er Typen — kann es vorkommen, daß in der Diakinese der Reifungs- 
teilung zwei Chromosomen nicht zu einem Geminuspaar verschmelzen. 
CLAUSEN (1926) konnte diesen Vorgang bei Viola beobachten. In der 
Metaphase finden wir nun 13 bivalente und 2 univalente Chromosomen. 
Während die bivalenten wie gewöhnlich getrennt an die Pole wandern, 
erfahren die univalenten Chromosomen bereits in der Metaphase der 
heterotypischen Teilung eine Längsspaltung. Auch an die Pole gewan- 
dert, haben sie den Chromosomensatz in den Dyadenkernen bereits um 
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lerhôüht. In den Tetraden finden wir gleichfalls 15 Chromosomen, da sich 
sämtliche Chromosomen teilen, also auch die bereits in der heterotypi- 
schen Metaphase längs geteilten Chromosomen. Die durch doppelte 
Längsteilung bedeutend kleiner gewordenen univalenten Chromosomen 
können im Laufe der Phylogenie ihre ursprüngliche Größe wieder er- 
langen. Die aus der Befruchtung zweier 15er Gameten entstandene 
Zygote ist durchaus lebensfähig und bringt eine konstante, fertile Form 
mit dem haploiden Chromosomensatz 15 hervor. Die Chromosomenzahl- 
erhöhung nimmt auch Mıyası (1929) für die Entstehung der 13chromo- 
somigen Form Viola diffusa an. Nach HEILBoRN (1924) zeigen die ho- 
möotypischen Chromosomen, die aus früherer Längsteilung entstanden 
sind, eine gewisse Neigung zu verklumpen. Dadurch können kleinere 
Zahlen gefunden werden. Auch ScHEEL (1930) konnte bei der Unter- 
suchung der Gattung Salvia diese Verklumpung beobachten. So fand er 
in verschiedenen Metaphasen anstatt 9 eindeutig 8 Chromosomen. 
2 Chromosomen zeigen wahrscheinlich auf Grund der früheren Längs- 
teilung eine gewisse Affinität, liegen daher nahe beieinander oder ver- 
klumpen sogar. 

Die Entstehung neuer Arten kann aber auch durch eine andere Un- 
regelmäßigkeit in der Reduktionsteilung, nämlich durch ,,non-disjunc- 
tion“, ermöglicht werden. Erwähnt seien hier die Arbeiten von BRIDGES 
(1922), sowie BLAKESLEE u. BELLING (1923). In der Anaphase weichen 
die Chromosomen durch die Nichttrennung zweier Chromosomen unregel- 
mäßig an die Pole. So entstehen Dyaden und durch Längsteilung Ga- 
meten mit der Chromosomenzahl n + 1 undn — 1. Die Verschmelzung 
zweier Gameten n + 1 würde eine konstante Form 2 n + 2 hervorrufen. 
Die Individuen mit 2 n + 1 stoßen bald das überzählige Chromosom ab, 
sofern es nicht durch doppelte Längsteilung den Verlust des Partners 
ausgeglichen hat. Wir erhalten also entweder wieder Pflanzen mit dem 
Chromosomensatz 2 n oder eine neue Art mit der um 2 erhöhten Zahl. 
Die 2 n — 1 oder 2n — 2 chromosomigen Species sind infolge des Gen- 
verlustes wenig oder gar nicht lebensfähig. Durch ,,non-disjunction" 
können somit nur konstante Arten mit erhöhter Chromosomenzahl ent- 
stehen. Welche der beiden angeführten ,,Artbildungsmethoden“ für die 
weiter entwickelten Dorstenien in Frage kommt, ist schwer zu ent- 
scheiden. 

Dorstenia argentata, D. arifolia, D. nervosa und D. elata, für die eben- 
falls die haploide Chromosomenzahl 16 gefunden wurde, konnten auch als 
abgeleitete Formen gekennzeichnet werden. Bei der Gattung Dorstenia 
finden wir demnach gleichlaufend mit der Weiterentwicklung der Arten 
eine Chromosomenzahlerhöhung. 

Die subacaulen Dorstenien D. Contrajerva und D. Ceratosanthes, sowie 
D. arifolia haben 15 bzw. 16 Chromosomen. Die Zahl 14 fand ich nur bei 








76 O. Krause: Zytologische Studien bei den Urticales 


der caulescenten Dorstenia erecta. Ein Bindeglied dieser Formen ist viel- 
leicht Dorstenia Drakeana. Sie ist subacaul und besitzt ein rundes (ovales) 
Rezeptaculum ahnlich dem von Dorstenia erecta. Ebenso sind bei diesem 
Rezeptaculum die Bracteen sehr klein und schuppenférmig. Es wiirde 
auBerordentlich interessant sein, wenn auch fiir diese Species die haploide 
Zahl 14 nachgewiesen werden könnte. Alle eben besprochenen Dorstenien 
sind im tropischen Amerika beheimatet. Die afrikanischen Verwandten 
zeigen ein gewöhnlich rundes oder dreieckiges Rezeptaculum, das von 
mehr oder weniger zahlreichen langen Bracteen umsäumt ist. Verschie- 
dene untersuchte Arten dieser Gruppe haben alle den haploiden Chromo- 
somensatz 12. Bei einer Dorstenia, die wahrscheinlich, nach der Chromo- 
somengröße zu urteilen, ebenfalls diesem Kreis angehört, konnten haploid 
13 Chromosomen nachgewiesen werden. Ein Chromosom dieses Chromo- 
somensatzes ist auffallend klein. Vermutlich, daß dieses kleine Chromo- 
som bei anhaltender Verringerung seines Volumens ausgestoßen wird oder 
sich mit einem anderen Chromosom vereint. Es würde dann ein ähnlicher 
Fall eintreten, wie ihn JARETZKY (1928) für Rumex roseus angibt. Bei 
dieser Art waren anstatt 10 nur noch 9 Chromosomen nachzuweisen. So 
würde uns diese Dorstenia einen Fingerzeig für die Entstehung der I2er- 
Form geben. 

Die Gruppe ,,Dorstenia psilurus‘ steht vorläufig noch morphologisch 
wie auch karyologisch isoliert da. Das Rezeptaculum hat die Form eines 
Schiffchens angenommen. Die Vertreter dieser Gruppe sind wie die der 
anderen afrikanischen Dorstenien caulescent. Die Dorstenia psilurus, 
D. scabra und D. Massoni haben im Wurzelgewebe 40 Chromosomen. So- 
mit wire n = 20. Alle untersuchten Dorstenien mit der Haploidzahl 12 
besitzen ein größeres Kernvolumen als jene mit 14 Chromosomen. Wenn 
diese Erscheinung nicht einem Zufall zu verdanken ist, müssen die letzt- 
genannten Dorstenien, die von allen untersuchten Species ohne Zweifel 
die größten Chromosomen haben, die kleinste Chromosomenzahl auf- 
weisen. Dann würden diese Dorstenien tetraploide Formen der Zahl 10 
darstellen. Für diese Annahme spricht vielleicht auch die Beobachtung, 
daß wenigstens die untersuchten afrikanischen Dorstenien eine kleinere 
haploide Zahl als 14 haben. 

Bevor ich mich der Unterfamilie der Artocarpoideae zuwende, möchte 
ich die Cannabaceae besprechen. Sie werden entgegen ENGLER von WETT- 
STEIN und KARSTEN als besondere Familie angesehen. Bırzek stellt sie 
auf Grund seiner serologischen Untersuchungen als gesonderten Zweig 
auf die gleiche Höhe mit den Artocarpoideae. Zu der vermutlichen Ha- 
ploidzahl 10 bei den Dorstenien bilden die Cannabaceen ein interessantes 
Gegenstück. Während Cannabis sativa und Humulus lupulus den redu- 
zierten haploiden Chromosomensatz 10 zeigen, besitzt Humulus japonicus 
Gameten, die im männlichen Geschlecht 9 und 8, im weiblichen jedesmal 
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8 Chromosomen haben. Die Chromosomenzahl ist also bereits auf 8 ge- 
sunken. Doch auch hier finden wir die Zahl 10, die später bei den ab- 
geleiteten Pileae (Helxine Soleirolii) noch einmal auftritt. Von den 
Artocarpoideae konnte ich neben den Ficeae nur Brosimum Alicastrum 
untersuchen. Der errechnete Haploidsatz ist wie bei den meisten Ficeae 
13. Auf Grund der einen bearbeiteten Species lassen sich keine Speku- 
lationen über die chromosomalen Verhältnisse der Brosimeae anstellen. 
Es besteht durchaus die Möglichkeit, auch hier noch die Grundzahl 14 
aufzufinden. 

Wenden wir uns nun der Gattung Ficus zu. Conprr (1928) gibt, wie 
schon erwähnt, für sechs Species die diploide Zahl mit 26 an. Ficus glo- 
merata dürfte nach Angaben dieser Forscherin wahrscheinlich 24 Chromo- 
somen haben. Für zwei weitere Ficeae konnte ich (1930 a) wieder 2n = 26 
verzeichnen. So schien sich diese Gattung trotz der mannigfachen mor- 
phologischen Unterschiede chromosomal nahezu einheitlich zu verhalten. 
Diese Einheitlichkeit in der Chromosomenzahl ist jedoch durch die von 
mir gefundenen l4chromosomigen Formen gestört. Interessant ist es 
nun festzustellen, welche dieser drei Zahlen (12, 13, 14) bei abgeleiteten 
Formen anzutreffen ist, und ob wir auch hier die Zahl 14 als ursprünglich 
finden. 

Systematisch sind die Ficeae von Mıqueu (1849), Kine (1888), WAr- 
BURG (1902/03, 1904, 1906) und MILDBRAED u. Burret (1912) bearbeitet. 
Nach letzteren Forschern können vom Urtypus die beiden Sektionen 
Sycidium und Carica abgeleitet werden. Sycidium zeigt noch die Brac- 
teen über den Pedunculus und das ganze Rezeptaculum verstreut, die 
Zahl der Staubgefäße ist bereits auf 2—3 reduziert. Carica hingegen hat 
noch die Staubgefäßzahl 6, manchmal 3—6, doch sind nur noch 3 Bracteen 
in gleicher Höhe am Grunde des Rezeptaculums vorhanden. Die Sektion 
Sycidium Mia. ist bis jetzt zytologisch leider noch nicht untersucht. Über 
die Caricae Mig. liegen einige karyologische Angaben vor. Ficus carica, 
F. pseudocarica, F. palmata und F. erecta gehören dieser Sektion an. Nach 
Conpır (1928) ist die Haploidzahl dieser Species 13. Die von mir unter- 
suchte Ficus pandurata dürfte nach den Bracteen — 3 in gleicher Höhe 
am Grunde des Rezeptaculums — und der Blattform auch zu dieser 
Gruppe gehören. Sie hat ebenfalls haploid 13 Chromosomen. Von dieser 
Gruppe wäre die Sektion Sycomorus Gasp. abzuleiten. Die Staubblatt- 
zahl ist auf 2 reduziert. Gleichfalls finden wir noch ein Pistillrudiment in 
den weiblichen Blüten. Die Bracteen sind noch in der Dreizahl in gleicher 
Höhe, doch tritt nun schon Cauliflorie auf. Der Blattrand ist nur wenig 
eingeschnitten. Die Haploidzahl ist noch 13, wie die von mir untersuchte 
Art Ficus sycomorus zeigte. Wahrscheinlich gehört auch Ficus Parcelli 
zu dieser Gruppe. Das Rezeptaculum ist wie bei vorheriger Species weich 
behaart und zeigt deutlich drei grundständige Bracteen. Die Blätter sind 
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ebenfalls behaart und nahezu glattrandig. Die haploide Chromosomen- 
zahl ist wieder 13. Da MILDBRAED u. BURRET mit Sycomorus auch die 
Sektion Neomorpha in Indien identifizieren, gehört auch Ficus glomerata 
Roxse. hierhin. Sollte die von Conpir als wahrscheinlich angegebene 
Haploidzahl 12 bestätigt werden, so könnten wir für diese Sektion 
neben der 13er Zahl eine Reduktion auf 12 feststellen. 

Gehen wir nun wieder zu dem Hauptstamm Sycidium zurück. Er 
bildet die gerade Fortsetzung in der Entwicklung von der ursprünglichen 
Form, dem Urtyp, während Carica schon als weiter abgeleitete Sektion 
zu betrachten ist. Als Seitenzweig von Sycidium können wir die Sektion 
Urostigma Gasp. betrachten. Die Bracteen sind zwar in Dreizahl am 
Fuße des Rezeptaculums vorhanden, doch sind sie spiralig angeordnet. 
Nach dieser spiraligen Anordnung erinnern sie stark an den Urtyp, bei 
dem die Bracteen nicht nur am Inflorescenzstiel, sondern auch am Re- 
zeptaculumspiralig verlaufen. Die reduzierteStaubblattzahl— konstant 1 
— und die meist ganzrandigen Blätter sprechen für abgeleitete Formen. 
Als Zugehörige dieser Sektion konnte ich Ficus benghalensis L. und Ficus 
quercifolia RoxBG. bearbeiten. Die Untersuchungen der Wurzelspitzen 
ergaben die errechnete Haploidzahl 14. Es liegt mir fern, irgendwelche 
Spekulationen auf Grund dieser Chromosomenzahl einzugehen. Sie sind 
zur Zeit unmöglich, da von der nahezu 600 Arten zählenden Gattung 2% 
zytologisch untersucht sind. Doch ist es immerhin bemerkenswert, daß 
diese abweichende Chromosomenzahl nur bei dem Subgenus Urostigma 
gefunden wurde. Diese Gruppe leitet sich, wie schon erwähnt, von der 
Sektion Sycidium ab. Vergegenwärtigen wir uns noch einmal die Stellung 
und die Charakteristika der Sektionen Sycidium und Carica. MILDBRAED 
u. Burret (1912) fanden: ‚Vom Urtypus leiteten sich also als die ur- 
sprünglichsten Formen ab: als ziemlich gerade Fortsetzung das Subgenus 
Sycidium, das sich die unbestimmte Zahl und verstreute Stellung der 
Bracteen bewahrte, während die Staubblattzahl eine Einbuße erlitt, und 
schon stärker abweichend das Subgenus Carica, bei dem zwar die größere 
Staubblattzahl erhalten blieb, dagegen die Zahl der Bracteen auf 3 redu- 
ziert und ihre Stellung in gleicher Höhe fixiert wurde.‘ 

Es konnte nun nachgewiesen werden, daß die untersuchten Vertreter 
aller Subgenera, die keine spiralige Anordnung der Bracteen mehr zeigen, 
haploid 13 Chromosomen besitzen. Da nun Urostigma mit spiraliger 
Bracteenanordnung die Haploidzahl 14 hat, dürfte es nicht unwahrschein- 
lich sein, daß wir es hier mit der Grundzahl für diese Gattung zu tun 
haben, und daß die Grundform Sycidium auch 14 Chromosomen haploid 
hat. 
Die Conocephaloideae bilden wahrscheinlich den Übergang von den 
Moraceae zu den Urticaceae. Die untersuchten Vertreter dieser Gruppe 
haben beide haploid 14 Chromosomen. Die Zahl ist bei den ältesten 
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Urticaceen nicht allzu selten. Aus der Form mit 14 Chromosomen dürf- 
ten 13chromosomige Species entstanden sein, die wiederum, vielleicht 
durch Restitutionskernbildung, polyploid geworden sind. Mehrfach 
konnten tetraploide Formen der Grundzahl 13 gefunden werden. Parie- 
taria officinalis hat haploid 7 Chromosomen. Hier besteht nun die Mög- 
lichkeit, daß wir eine verminderte Chromosomenzahl vor uns haben; dann 
müßten Kerne einer 14chromosomigen Pflanze dieser Gattung die gleiche 
Chromatinmenge aufweisen. Eine Messung der Kernvolumina würde 
sicher zu aufklärenden Ergebnissen führen. Leider ist bis jetzt eine Parie- 
taria mit 14 Chromosomen nicht bekannt geworden. Die Chromosomen- 
zahl13 tritt auch bei den Pileae und Urticaceae auf. Urtica pilulifera hat 
sehr wahrscheinlich n = 13; Pilea serpyllacea ist tetraploid und besitzt 
haploid 26 Chromosomen. Diese beiden Gattungen zeigen noch einen 
weiteren Schritt in der Chromosomenzahldiminution. Bei Pilea grandis 
und Urtica urens ist der haploide Chromosomensatz auf 12 herabgesetzt. 
Urtica dioica ist die einzige bekannte Urticacee, die eine tetraploide Form 
des 12er-Typs darstellt. 

Diese abgeleiteten Zahlen finden in den serologischen Untersuchungen 
eine schöne Bestätigung. Brrzek (1928) bezeichnet die Urticaceae und 
Pileae als Endglieder in der Entwicklung der Urticaceae. Die Parie- 
tarieae sind nach seinen Untersuchungen urspriinglicher. Fiir die Gat- 
tungen Boehmeria, Elatostema, Pellionia und Myriocarpa stehen die sero- 
diagnostischen Untersuchungen noch aus. Vielleicht unterstiitzen auch 
sie die zytologischen Befunde. 


VI. Die Chromosomenzahlen der Urticales. 


T]m ein übersichtliches Bild von den Chromosomenzahlen der vier 
Familien zu bekommen, habe ich nachstehend (S. 80 ff.) alle bis jetzt unter- 
suchten Species mit ihren haploiden und diploiden Chromosomensätzen 
aufgeführt. Die Reihenfolge der einzelnen Gattungen ist nach dem Enc- 
LERschen System vorgenommen worden. Alle Chromosomenzahlen, die 
ich als sehr wahrscheinlich angegeben habe, sind mit einem Ausrufungs- 
zeichen versehen. 


VIL. Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 


1. Außer bei Dorstenia psilurus und D. scabra verläuft die Reduk- 
tionsteilung bei sämtlichen untersuchten Arten normal. In der Dia- 
kinese liegen die homologen Chromosomen meist paarweise neben- 
einander. 

2. Das Tapetum ist mehrkernig und typisch sezernierend. Bei den 
Dorstenien quillt das Tapetum zur Zeit der Reduktionsteilung stark an 
und bleibt so in steter Fühlung mit den Pollenmutterzellen. Die Pollen- 
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| Haploid | Diploia | 

















Familie: Ulmaceae | 
Unterfamilie: Ulmoideae | 
Ulmus montana WITH. . . . 14 28 Krause (1930 a, b) 
= »  V. Pitteursii 
ee? ts ee eee 14 Krause (1930 b) 
Ulmus campestrisL. . . . . 28 ders. 
+» americana WILLD. . . 28! ders. 
Familie: Moraceae 
Unterfamilie: Moroideae 
Morus indica L. . . . . . . 14 28 TAHARA (1910) 
a 3 7 NASE D 2 ii 14 28 ders. 
Osawa (1916, 1920) 
»  bombycis Koıpz. . . . 14 28 ders. 
SINOTO (1928, 1929) 
»  multicaulis Rarın ? . 14 28 Osawa (1916, 1920) 
“ae sss ee ee 14 28 Osawa (1920) 
»  atropurpurea Roxse. . 14 28 ders. 
»  Kagayamae . . . . . 14 28 | ders. 
»  rotundifolia . . . . . 14 28 | ders. 
85 Gartenrassen 45 14 28 | ders. 
von Morus alba) davon Lo versch. | 42 | ders. 
Dorstenia argentata Hook f1 .| 16 | | Krause (1930 b) 
2 erecta VELL. . . . dé: | (28 ders. 
re » V.variegata . 14 | | ders. 
= „turneraefolia‘“ 
Fiscu. et Mey. = var.? | 
von D. erecta VELL.2 . | MOA | ders. 
ä plumariaefolia ? | | | 
Fiscu. et Mey. . . .| 13 | | Krause (1930 a) 
ds Contrajerva L. . . | 15 30 | ders. 
é a v. Hou- | | 
stoni (L.) Bur. | 80 | Krause (1930 b) 
= Contrajerva v. ari. | 
RE | 30 | ders. 
” arifolia LaMK. . . 16 |  ders. 
MR multiformis Mia. v. | | 
arifolia BUR. . . . 16 | | KRAUSE (1930 a) 
= multiformis Mia. v. | 
Ceratosanthes MıQ. 15 | | ders. 
a nervosa DESV. . . . | | 321 | Krause (1930 b) 
Pr. elata GARDN. . . . 16 | 32! | ders. 
Pr convexa DE WIED. . 12 | 24 | Krause (1930 a, b) 
Bi yambuyaensis | | 
DE Win. .. .| > | ders. 
»  ‘multiradiata Exot. | 12 | 24 | Kravse(1930b) 
‘a Mannii Hoox. . . | ? | 48 | ders. 
a Barteri Bor. . . .| 12 | | Krause (1930 a) 
ra psilurus WELW3 . | 14! | 40 | Krause (1930 b) 


1 Siehe Text S. 43, 45. 2 Siehe Text S.45. 3% Siehe Text S. 60. 
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| Haploid | Diploid | 





Unterfamilie: Moroidae 
Dorstenia scabra (Bur.) Ene. 
er Massoni Bur... . 
Unterfamilie: Artocarpoideae 
Cudrania triloba HANCE . . 
Artocarpus Cannoni hort. 
Brosimum Alicastrum Sw. . 


»  glomerata Roxse. 


„  Schlechteri . . . . . . | 


»  pandurata Hance? 
»  Parcelli Vurton. 
»  altissima BLUME 
»  triangularis WARB. 
— | ere 


„ benghalensie L. . . . . 


»  quercifolia ROXBG.. . . 
Unterfamilie: Conocephaloideae 


Familie: Cannabinaceae 
Humulus lupulusL.. . . . . 


re japonicus SIEB. et 


Zucc.. 
” ” 3 
”, > g 
Cannabis sativa L. . . . . . 
Familie: Urticaceae 
UrticaurensL. . . . . . . 
1 Siehe S. Text 64. 2 Siehe 


Planta Bd. 18. 


ne 
- | 28 


ae 26 
af 26! 


40 
| 40 


26 
13 26 


13 26 
26 
26 
26 
24! 
26! 
26 
26 





26! 
28! 
28 
| 26! | 
| 28 | 
| 281 | 


| 10 20 | 


8 16 





| 
| 
| 
| 
| 98 17 
| 
| 





| | 
| 16 | | 

- 
Text S. 65. 


Krause (1930 b) 
ders. 


SınoTo (1928, 1929) 
KRAUSE (1930 b) 
KRAUSE (1930 a) 
Coxprr (1928) 


ders. 
ders., KRAUSE(1930b) 
Conprr (1928) 
ders. 
ders. 
Krause (1930 a) 


| Krause (1930 b) 


ders. 
ders. 
ders. 
ders. 
ders. 
ders. 


KRAUSE (1930a) 
Krause (1930b) 
ders. 


Tournois (1914) 
WincE (1914, 1923) 
WETTSTEIN (1925) 
SınoTo (1928, 1929) 


Tournois (1914) 
Wiınge (1917, 1923) 
Sınoto (1928) 
Kımara (1928, 1929) 
TuUsSCHNJAKOWA (1929) 
Sınoro (1929) 
Wine (1929) 
STRASBURGER (1910) 
Tournois (1914) 
MaAcPuee (1924) 
Hrrata (1924, 1929) 
DE LITARDIÈRE (1925) 
BRESLAWETZ (1926) 
Sınoro (1929) 


STRASBURGER (1910) 
MEURMAN (1924, 1925) 


6a 
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| Haploid | Diploid 











Familie: Urticaceae 
Urtica dioica L. . . . . . . 16 | STRASBURGER (1910) 
po A ot uh À Dur EP 24 48 MEURMAN (1924, 1925) 
| Herrz (1926) 
»  PiluliferaL. .... 24 | ders. 
= u  * 13! KRAUSE (1930 b) 
Dodartii L. . . ... 24 | Hertz (1926) 
Pilea serpyllacea Hoox. etARN. | 
= serpyllifolia hort. . . 52 | Krause (1930 b) 
» grandis WEDD. . . . . 24 ders. 
Helzine Soleirolii Reg. . . . 20 | ders. 
Pellionia Daveauana N. E. Br. 13 | Krause (1930 a) 
“ pulchra N. E. Br. . 26 | Krause (1930 b) 
= begoniaefolia hort. . 52 | ders. 
Elatostema sessile Forst. . . 16 | STRASBURGER (1910) 
LA in = 52 Krause (1930 b) 
à sinuatum Hassk. . 28 | ders. 
„  acuminatum Bronen. 16 | | STRASBURGER (1910) 
Boehmeria nivea Hoor. . . . | wm Kravse (1930 b) 
3. biloba WEDD. | 
= Urtica biloba hort. | | 28 Hertz (1926) 
| | Krause (1930 b) 
Pipturus propinquus WeDD. | 
— Boehmeria argentata | | 
GUILLEM. . . . .. | | 8 | ders 
Myriocarpa densiflora BENTH. | | 52 | ders. 
Parietaria officinalis L. . . . | 14  |Krauvse (1930 a) 
= » V.angusti- | 
folia 7 | | ders. 
à judaica L. . .. 13 | ders. 


körner werden nach dem ‚‚furrowing‘‘-Schema gebildet. Sie sind mit Aus- 
nahme derjenigen der Gattung Dorstenia glatt. 

3. Die haploide Chromosomenzahl ist für die Gattung Ulmus — 14. Die 
Moroideae besitzen die gleiche Chromosomenzahl. Bei den meisten Ficeae 
ist diese auf 13 gesunken. Die Urticaceae zeigen eine weitere Chromo- 
somenzahldiminution bis auf 10. Tetraploide Formen wurden von den 
Zahlen 14, 13 und 12 gefunden. 

4. Die haploiden Chromosomenzahlen der Gattung Dorstenia sind 12, 
13, 14, 15, 16, 20. Die Grundform besitzt 14 Chromosomen haploid. Die 
abgeleiteten Formen zeichnen sich in Amerika durch Chromosomenzahl- 
erhöhung um 1 und 2, in Afrika durch Chromosomenzahlerniedrigung um 
1, 2 und 4? aus. 

5. Die von ENGLER (1898) zu der Sektion Cosaria gezählten Dorstenia 
benghuellensis WELw., D. Hildebrandtii ENGL. und D. caudata ENGL. be- 
sitzen einen gespaltenen Griffel und gehören somit zu der Sektion Eu- 
dorstenia. 
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Die vorliegende Arbeit fertigte ich in der Zeit von Juli 1928 bis Juni 
1930 im Botanischen Institut der Universität Kiel an. 

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. TiscHLER, möchte ich 
für sein stets reges Interesse an meiner Arbeit und für die mir reichlichst 
zur Verfügung gestellten Mittel des Instituts meinen verbindlichsten 
Dank sagen. Außerdem ist es mir ein Bedürfnis, Herrn Privadozent 
Dr. JARETZKY für seine zahlreichen Anregungen zur Förderung meiner 
Arbeit meinen herzlichen Dank auszusprechen. 
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ÜBER DIE EIGENARTIGE STELLUNG DER BLÜTEN 
BEI DER RUBIACEE STICHIANTHUS MINUTIFLORUS VALETON. 


Von 
Hans WINKLER. 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 11. November 1930.) 


An zwei weit voneinander entfernt gelegenen Stellen fand ich auf mei- 
ner Reise in Zentralborneo eine strauchartige Rubiacee, die eine Blüten- 
anordnung besitzt, wie sie im ganzen Pflanzenreich nicht wiederkehrt. 
An beiden Standorten, einmal auf dem langgestreckten Berge Bidang 
Menabai im Schwanergebirge (Nr. 1103, 27. Dezember 1924, etwa 600 m), 
dann am Osthange des Felsenberges Bukit Tilung im Müllergebirge 
(Nr. 1526, 9. Februar 1925, etwa 700 m) fand sich die Pflanze als ein etwa 
2—3 m hoher Strauch im Unterholze ziemlich dichten Urwaldes, jeweils 
aber nur in einem Stück. Die Pflanze vom Bidang Menabai hatte männ- 
liche, die von Bukit Tilung weibliche Blüten. Ich hielt sie für den Ver- 
treter einer neuen Gattung; doch teilte mir Herr Dr. TH. VALETON in 
Leiden, der die Bestimmung der von mir in Borneo gesammelten Rubia- 
ceen übernommen hatte, mit, daß er sie schon als Stichianthus minuti- 
florus1 nov. gen. nov. spec. beschrieben habe (VALETON 1920) nach einem 
von HALLIER im Jahre 1894 gesammelten Stück. Dies war am Liang 
Gagang im Müllergebirge, also nicht so sehr weit von meinem zweiten 
Fundort entfernt, gefunden worden und war eine weibliche Pflanze. 
VALETON gibt auf Tafel 10 seiner Mitteilung eine Abbildung von einem 
Zweige des Stichianthus und bemerkt (S. 350): ,, Diese Art steht einzig 
da unter den bekannten Rubiaceen durch die in zwei Reihen den Zweigen 
entlang gestellten weiblichen Blüten ohne die Spur einer Inflorescenz und 
ohne Bracteen.‘ Da das von mir mitgebrachte Material auch die männ- 
liche Pflanze mit umfaßt, wird VALETONs ausführliche Diagnose der 
Pflanze in dieser Richtung ergänzt werden können, — leider nicht mehr 
von VALETON selbst, der inzwischen verstorben ist, ohne die Bearbeitung 
meiner Borneo-Rubiaceen durchgeführt zu haben. Doch hat er hinsicht- 
lich des Stichianthus minutiflorus noch bestätigt, daß die von mir gesam- 
melten Pflanzen mit dem HALLIERschen Exemplar völlig übereinstimmen. 


1 VALETON gibt im Text seiner Arbeit den Artnamen minutiflorum, auf der 
Tafel minutiflora; der Index Kewensıs, 6. Suppl., hat minutiflorus. Ich ver- 


wende diesen letzteren Namen. 


Planta Bd. 13. 6b 
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Das, was den kleinen, mit einfachen, ganzrandigen Blättern besetzten 
und sonst ziemlich unscheinbaren Strauch so auffällig machte, war die 
merkwürdige Stellung seiner Blüten. Diese war so einzigartig, daß es ge- 
rechtfertigt erscheint, den Fall kurz zu besprechen. 

Die Internodien von Stichianthus minutiflorus sind etwa 5—-10 cm 
lang, und sie tragen auf ihrer ganzen Ausdehnung in zwei um 180° von- 
einander entfernten, über den Blattachseln beginnenden Längsreihen die 
Blüten (Abb. 1). Entsprechend der dekussierten Blattstellung bilden die 
Medianebenen dieser Längsreihen in aufeinanderfolgenden Internodien 
rechte Winkel miteinander. Die Blüten stehen in den Längsreihen meist 
so dicht, daß neben- und übereinanderstehende sich gegenseitig berühren, 
oft so nahe, daß sie sich beim Größerwerden gegeneinanderpressen. Sie 
sind an ein und demselben Internodium ungefähr gleichalt und gleich- 
groß; auch an unmittelbar aufeinanderfolgenden Internodien ist oft der 
Größenunterschied der Blüten recht gering, in anderen Fällen aber auch 
sehr deutlich vorhanden. An ein und demselben Strauch sind jedenfalls 
Blüten in allen Entwicklungsstadien vorhanden, an der weiblichen 
Pflanze junge Blüten an den jüngeren, Früchte an den älteren Inter- 
nodien. An den fruchttragenden Internodien ist die Zahl der Früchte 
stets wesentlich geringer, als die Zahl der Blüten war, und die Früchte, 
etwa heidelbeergroße weiße Beeren, stehen — wenigstens in den wenigen 
Fällen, die ich beobachten konnte — in ziemlich gleichmäßigem Abstande 
voneinander. Irgendwelche Anhaltspunkte über die Art der Bestäubung 
und der Bestäuber habe ich nicht; da es sich um zweihäusige Gewächse 
handelt, die wohl nur selten unmittelbar nebeneinander stehen werden, 
wird man an fliegende Insekten denken. Die Einzelblüte ist klein und 
wenig auffällig in ihrer weißlich-gelblichen Färbung; aber durch die 
dichte Nebeneinanderlagerung der Blüten kommt ein längerer hellge- 
färbter Streifen zustande, der sich immerhin auffällig von dem dunkel- 
grünen oder braunen Internodium abhebt. Es ist aber auch durchaus 
möglich, daß der Geruch der Blüten die Bestäuber anlockt. Ein solcher 
war allerdings weder bei den weiblichen noch bei den männlichen Blüten 
bemerkbar; aber beide waren gegen Mittag eingesammelt worden, und 
gerade unter den Rubiaceen gibt es ja eine ganze Anzahl von Arten, deren 
Blüten nur nachts duften. Diese Möglichkeit bleibt also auch für Stichi- 
anthus offen. 

Ich habe von den beiden einzigen gefundenen Stücken nur das am 
Bidang Menabai am Standorte gesehen, von dem anderen nur die von 
einem Sammler zum Lager gebrachten Zweige. Und auch den Strauch 
vom Bidang Menabai konnte ich nicht genauer untersuchen, da wir uns 
an diesem Tage auf einem Gewaltmarsch befanden, durch den unbedingt 
ein gewisses Ziel erreicht werden mußte, und das war nur möglich, wenn 
unterwegs jeder Aufenthalt wegfiel. So kann ich über einige wichtige 
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Punkte nichts Genaueres mitteilen. Der Strauch war etwa 11/, m hoch, 
und er hatte blütentragende Internodien bis zur Basis hin. Doch trugen 





Abb. 1. Zweig von Stichianthus minutiflorus VALETON mit männlichen Blüten an den 
Internodien. Nach Herbarmaterial. Etwa 1/; nat. Größe. 


keineswegs alle Internodien Blüten, und es wäre natürlich wichtig ge- 
wesen, zu untersuchen, welche Gesetzmäßigkeiten hierin etwa vorliegen. 
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Auf Grund des mitgebrachten Materiales kann ich in dieser Hinsicht nur 
feststellen, daB bis zu sechs Internodien übereinander mit Blüten besetzt 
waren, und daß die untersten Internodien der Seitenzweige, also die Hypo- 
podien, stets blütenfrei waren; dasselbe gilt von denjenigen Internodien, 
die sich über einer vegetativen Verzweigung befanden. Die Bildung von 
Seitentrieben erfolgte normalerweise aus Blattachseln, nicht etwa mitten 
aus dem Internodium heraus, und es waren, soweit das Material das zu 
beurteilen erlaubt, immer alle beide einander gegenüberliegenden Achsel- 
knospen des Knotens ausgetrieben. Ob, wenn etwa an einem Knoten nur 
die eine Achselknospe zu einem Seitentrieb auswächst, sich dann an der 
gegenüberliegenden Seite eine Blütenlinie am Internodium ausbildet, 
vermag ich nicht zu sagen. Alle von mir beobachteten blütentragenden 
Internodien besaßen jedenfalls zwei, um den halben Stengelumfang von- 
einander getrennte Blütenreihen. 

Daraus, daß die Hypopodien und die Internodien über Knoten, deren 
Blattachselknospen sich zu Seitenzweigen entwickelt hatten, blütenfrei 
waren, läßt sich schließen, daß die Blütenreihe über einem Blatt sich von 
dessen Achselknospe herleitet. Die Untersuchung, soweit sie sich an den 
von mir in Alkohol konservierten jungen Zweigen und Zweigspitzen 
durchführen ließ, bestätigte, daß in den Blattachseln unter den Blüten- 
reihen keine Achselknospen vorhanden sind. 

Am Scheitel entstehen die Blätter gleichzeitig mit ihren Nebenblät- 
tern als viergliedriger Quirl; Blätter und Nebenblätter alternieren jeweils 
mit den entsprechenden Organen der benachbarten Knoten. Sie sind 
dicht umhüllt von zahlreichen Intrastipularzotten, wie sie bei vielen 
Rubiaceen vorkommen (vgl. GLück 1919, S. 135). Unterhalb des Schei- 
tels hat der Stengel den Umriß eines Sechseckes, dessen eine Achse etwas 
länger ist als die beiden anderen. In der längeren Achse liegen auf dem 
Querschnitt die Gefäßbündel, die den Blattspuren entsprechen; die Ne- 
benblattspuren liegen auf einer Linie, die die längere Achse senkrecht im 
Querschnittsmittelpunkt schneidet. Kurz oberhalb des obersten jüng- 
sten Blattwirtels sind also vier Gefäßbündel vorhanden. Von diesen 
teilen sich etwas weiter unterhalb, aber noch im selben Internodium, 
zwei einander gegenüberliegende in je zwei Bündel, so daß von da an 
sechs Bündel das Internodium durchziehen. Die sich teilenden Spuren 
sind die der Nebenblätter, und die sechs Gefäßbündel liegen nicht in 
gleicher Entfernung voneinander über den Querschnitt verteilt, sondern 
die beiden jeweils durch Teilung entstandenen Nebenblattgefäßbündel 
bleiben dauernd einander genähert. 

Ungefähr auf gleicher Höhe mit der Gefäßbündelteilung tritt über 
der Teilungsstelle äußerlich am Stengel eine kleine Vertiefung auf, die 
sich in Form einer Rinne mit ziemlich steilen Seitenwänden über die ge- 
samte Längsfläche des Internodiums hinzieht, unterhalb deren die Neben- 
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blattspuren liegen. Anders ausgedrückt, die Rinne verläuft genau über 
der Mitte der beiden am nächstunteren Knoten stehenden Blätter. Der 
Stengel trägt zahlreiche mehrzellige Haare, die an ihrer Basis apikalwärts 
aufgekrümmt sind, und diese treten an den Rändern der Rinnen gehäuft 
auf, so daß sie über der Längsvertiefung ein schützendes Dach bilden. Die 
ganze Rinne ist nun von der Basis bis zur Spitze des Internodiums aus- 
gekleidet mit embryonalem Gewebe, in dem sich die Blütenanlagen sehr 
bald herausbilden. Dieses Bildungsgewebe liegt nicht nur auf dem 
Grunde der Rinne, sondern auch an den Seiten, und hört etwa in halber 
Höhe der Seitenwände nach außen hin auf. 





Abb. 2. Querschnitt durch ein junges blütentragendes Internodium von Stichianthus. 
Über der Nebenblattspur die Rinne, in ihr eine Blütenanlage. 


Die Blüten, die keine Brakteen und einen kurzen Stiel haben, ent- 
springen gewöhnlich nicht vom Grunde der Rinne, sondern an einer der 
Seitenwände (Abb. 2), und sie alternieren meistens in der Längsrichtung 
miteinander. Die junge Anlage erhält Gefäßanschluß zunächst an den 
ihr nächstgelegenen der beiden Nebenblattspurstränge, ist später aber 
mit beiden in Verbindung. Aus einem Primordium bildet sich stets nur 
eine einzige Blüte aus, niemals also eine, wenn auch noch so wenigblütige 
Inflorescenz. Die Blüten (vgl. die kurze Beschreibung bei VALETON 1920, 
S. 349) sind tetramer und radiär; ob sie zu der sie tragenden Interno- 
diumsachse eine bestimmte Stellung einnehmen — etwa so, daß stets 
zwei Fruchtfächer oder zwei Staubblätter dieser Achse parallel liegen 
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oder aber mit ihr einen Winkel von 45° oder einen beliebigen Winkel 
bilden —, läßt sich an meinem Material nicht entscheiden, da die Blüten 
durch Stieldrehungen und mechanisches Beiseitedrängen in unkontrol- 
lierbarer Art verlagert sind. 

Die Frage, ob die Internodien mehrere Blühperioden haben, kann ich 
nicht sicher entscheiden. Bei der großen Zahl von Blüten, die während 
des Blühens des Stockes an jedem Internodium sich entwickeln, möchte 
ich annehmen, daß jedes Internodium nur einmal blüht. Man findet 
zwar an Internodien, die mit jungen Knospen besetzt sind, zwischen 
deren Stielen in der Meristemrinne noch zahlreiche embryonale Herde; 
aber es läßt sich natürlich nicht sagen, ob diese nach dem Abblühen des 
Internodiums erhalten und entwicklungsfähig bleiben. Sie stellen ohne 
Zweifel einen Vorrat von Ersatzmaterial dar und würden wohl sicher sich 
weiterentwickeln, wenn man dem Internodium auf frühem Entwick- 
lungsstadium der Blüten diese abschnitte. Aber es liegt für die Pflanze 
kaum die Notwendigkeit vor, dieses Reservematerial bis zur nächsten 
Blühperiode aufzusparen, da bis dahin ja reichlich neue Internodien ge- 
bildet worden sind. 

So viel ich sehe, steht diese Blütenstellung bei Stichianthus minuti- 
florus im Pflanzenreiche ganz vereinzelt da. Die Blüten entstehen sonst 
entweder einzeln in den Achseln von Blättern oder an Inflorescenzen, 
die endständig sein oder in den Blattachseln entspringen können. Es 
fragt sich, wie das abweichende Verhalten von Stichianthus morpholo- 
gisch zu verstehen ist, und wie es zu sonstigen, an anderen Pflanzen etwa 
beobachteten ähnlichen Besonderheiten in der Blütenanordnung sich 
verhält. 

Was die morphologische Deutung der Internodienständigkeit der 
Blüten anbelangt, so könnte man zunächst etwa vermuten, daß es sich 
um die Verwachsung von blattachselbürtigen Inflorescenzen mit dem 
Stengel handelte. VALETON (1920, S. 350) bringt die Pflanze wegen ge- 
wisser Merkmale der Früchte und der Blätter ‚zu der Urophyllum- 
Gruppe, welche in der Ordnung eine aparte Stellung einnimmt‘‘!. Uro- 
phyllum hat nach SCHUMANN (1891, S. 67) „achselständige, kurze, corym- 
böse, decussierte Rispen, die manchmal zu Köpfchen zusammengezogen 
sind‘. Aber abgesehen von anderen Gründen spricht entscheidend gegen 
diese Annahme der anatomische Befund, wonach auch nicht die geringste 
Spur einer Inflorescenzachse nachweisbar ist. Man müßte, wenn eine 


1 Er tut das allerdings mit starkem Vorbehalt: „Wegen der fehlenden männ- 
lichen Blüten ist jedoch die Stellung unter den Rubiaceen nicht vollkommen 
sicher. Ähnliche Früchte kommen auch einigen Rhizophoraceen zu.“ Daß es 
sich um eine Rubiacee handelt, ist sicher, und da in meinem Material auch männ- 
liche Blüten vorhanden sind, so wird sich wohl auch die Stellung innerhalb der 
Familie näher bestimmen lassen. 
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solche mit dem Internodium verwachsen wäre, erwarten, daB sich das 
im Bau des Stengels widerspiegele, etwa durch Gefäßbündelstränge usw., 
ähnlich wie das bei Blättern mit epiphyllen Inflorescenzen der Fall ist, 
bei denen die Blattständigkeit der Inflorescenz auf Verwachsung beruht 
(Phyllonoma, Phyllobotryum, Mocquerysia u. a.). Aber hier ist nichts der- 
gleichen vorhanden, jede einzelne Blüte erhält unmittelbaren Gefäß- 
anschluß an das nächstgelegene Nebenblattspurbündel, und der Bau des 
Stengels ist in den blütenlosen Internodien durchaus derselbe wie in den 
blütentragenden. Die Internodienblütigkeit von Stichianthus kann also 
nicht die Folge einer Verwachsung yon Inflorescenz und Stengel sein. 

Man könnte sie aber vielleicht ansehen als einen extremen Fall seri- 
aler Beiknospenbildung. In der Tat können dadurch, daß die Reihen- 
knospen — falls sie Blüten den Ursprung geben — aus der Blattachsel, 
in der sie nacheinander gebildet werden (vgl. Sanpr 1925, S. 11 ff.), her- 
aus auf das Internodium verschoben werden, blütentragende Internodien 
zustandekommen, die bis zu einem gewissen Grade denen von Stichian- 
thus ähnlich sind. So gibt z. B. Abb. 3 einen blühenden Zweig von Cap- 
paris micracantha DC. aus dem Botanischen Garten in Hamburg wieder ; 
man sieht, daß in den Blattachseln etwa fünf bis sechs Blüten in ab- 
steigender Folge gebildet und auf das Internodium verlagert werden, so 
daß dieses bis zu etwa einem Drittel seiner Länge über jedem Blatt mit 
Blüten besetzt ist. Das gilt allerdings nur während des Knospenstadiums 
der Blüten; offene Blüten findet man selten mehr als eine oder zwei am 
Internodium, wenigstens bei unserem Gewächshausexemplar, und die 
anderen Knospen fallen ab. 

A. P. pe CANDOLLE (1828, S. 374) erwähnt die Capparis-Arten mit 
solcher Blütenstellung im Anschluß an seine Besprechung von Blüten- 
ständen, die an die Achse angewachsen sind (Solanum), und gibt von 
ihnen folgende Darstellung: „Von dieser Erscheinung findet man in 
mehreren Familien Beispiele, allein nirgends zeigt sie sich unter einer 
seltsameren Gestalt, als bei einer kleinen Abteilung der Cappern (Cap- 
parides seriales, De. C., prodr. I., p. 247), bei welchen die Blumen zu drei, 
vier oder fünf nacheinander in einer Längsreihe unterhalb der Blume 
sitzen (man sehe Taf. 32, Fig. 10); es ist dies eine einseitige, an den Zweig 
angewachsene Âhre.‘ Die Abbildung gibt etwas schematisch ein Zweig- 
stück von Capparis quadriflora wieder. MEISNER, der Übersetzer, be- 
merkt dazu in einer Anmerkung: ‚Durch frühere (mündliche) Mitteilun- 
gen weiß ich, daß RoEPER in dieser sonderbaren Blumenstellung bei 
Capparis nichts anderes sieht, als das von ihm (Linnaea I, S. 444 und 462, 
und schon früher, in Enum. Euphorb. 8. 26) beschriebene Auftreten der 
Gemmae accessoriae. Bei Gentiana lutea sah RoEPER drei einfache Blu- 
menstiele aus einer Blattachsel hervorkommen, welche einer über dem 
andern standen, und deren oberster zuerst blühte. Schon deshalb, meinte 
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Abb. 3. Zwelg von Capparis micracantha DC. mit serialen 
Blüten. Nach einer lebenden Pflanze des Hamburger Bc- 


Roeper, könne man hier 
von keiner Spica adnata 
sprechen, weil die oberste 
Blume sich zuerst ent- 
faltete.‘‘ Man wird RoE- 
PER recht geben. Auch 
die Extraxillationen von 
Blütenständen, wie sie 
z. B. bei Solanaceen, 
oder die von Einzelblü- 
ten, wie sie z. B. Cuphea 
und andere Lythraceen 
zeigen, sind natürlich 
Vorkommnisse, die nur 
ganz äußerlich eine ge- 
wisse Ähnlichkeit mit 
der Internodienblütig- 
keit von Stichianthus mi- 
nutiflorus haben. 

Weit mehr an das 
Verhalten unseres Stichi- 
anthus erinnern die In- 
floresceenzen mancher 
Loranthaceen, insbeson- 
dere die von Vertretern 
der Gattungen Phoraden- 
dron und Dendrophthora. 
Sie sind von Ercx- 
LER (1868, S. 99 ff.) ana- 
lysiert worden; ich gebe 
seine Zeichnungen der 
Inflorescenzen dreier 

Dendrophthora-Arten 
wieder (Abb. 4). van 
TrzcHEM (1895, S. 651) 
beschreibt sie folgender- 
maßen: „Les fleurs sont 
disposées en épis ordi- 
nairement androgynes, 
à bractées opposées, et, 


comme dans les Ginalloa, fort pas: mais, au lieu de naître seulement 
à l’aisselle des bractées, comme chez ces plantes, elles se forment tout 
le long des entre-nœuds, du sommet à la base, en un certain nombre 
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de séries et sont nichées dans autant de cavités de l’entre-nœud‘. Was 
die morphologische Deutung dieses Verhaltens anbelangt, so äußert sich 
EıcHLer darüber in den Blütendiagrammen (1878, S. 556): „Ich kann die 
mit mehreren Blüten über demselben Scheidenzahn (Deckblatt) nicht 
anders verstehen, als durch 
Bildung serialer Beisprosse. 
An eine cymöse Verkettung 
ist nicht wohl zu denken; die 
ganze Disposition, namentlich 
bei einer über zwei hinaus- 
gehenden Zeilenzahl, stimmt 
nicht zu einer solchen, auch 
entstehen die Blüten geson- 
dert voneinander und die paa- 
rig gegenüberstehenden immer 
gleichzeitig. Die ganze Inflo- 
rescenz hat alsdann den Cha- 
rakter einer einfachen Ähre; 
die Gipfelblüte jeder Zeile, die 
immer die erste ist, genau über 
dem Deckblatt steht und zu- 
weilen allein ausgebildet wird, 
muß dabei als Hauptsproß an- 
genommen werden. Dieser An- 
sicht hat auch BRAUN seine 
Zustimmung erteilt (Sitzungs- 
berichte der Gesellsch. naturf. 
Freunde zu Berlin, 14. Juli 
1874).“ 
Eineentwicklungsgeschicht- 
liche Untersuchung liegt, so- 
weit mir bekannt, nur über 
Dendrophthora opuntioides (L.) (\ 
Etcuu. vor (York 1913, 8. 95). . 
Das ist eine Art, die erheblich en ge Eaten Ga der Mitte) 
weniger Blüten an den Inter- "* ? Sees bene VE teh th DT 
nodien der Inflorescenz trägt, 
als die in Abb. 4 abgebildeten, nämlich nur zwei bis drei Paare; meistens 
ist sogar nur ein Paar vorhanden. Sind zwei Paare da, dann „of these 
the terminal pair is evidently older, and if three pairs are present, the 
basal pair is youngest of all. The appearance of these internodes, when 
the flowers are nearly mature, suggests that the second and third pairs 
have arisen succesively during the intercalary growth of the internode, 
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and that they have arisen from the young tissue at the base of the inter- 
node while this portion was still surrounded by the subtending bracts‘ 
(York, L. c.). 

Das bestätigt EıcHLEers Deutung der Bliitenreihen als Ketten serialer 
Knospen, die in absteigender Reihenfolge gebildet werden; auch seine 
Zeichnungen lassen ja deutlich erkennen, daß die obersten Blüten in der 
Entwicklung weiter fortgeschritten sind als die unteren. 

So ähnlich nun aber auch äußerlich diese blütenbesetzten Internodien 
der genannten Loranthaceen unseren Stichianthus-Internodien sehen, 
so sind beide Vorkommnisse doch grundsätzlich wesensverschieden. Ein- 
mal handelt es sich bei den Loranthaceen um echte Blütenstände (vgl. 
URBAN 1896), die nicht zum vegetativen Verzweigungssystem der Pflanze 
gehören, und die nach der Fruchtreife abgestoßen werden. Bei Stichian- 
thus dagegen sind es die vegetativen, den Körper der Pflanze aufbauen- 
den Achsen selbst, die zum Blüten- und Fruchttragen benutzt werden!. 
Zweitens aber können die Internodialblüten von Stichianthus nicht als 
typische Serialknospen aufgefaßt werden. Mit Recht sagt SANDT (1925, 
S. 59) allgemein von den Beiknospen: ‚Diese Knospen nehmen, welche 


ı Es kommt übrigens auch in der vegetativen Region bei manchen Pflanzen 
vor, daß die Internodien auf ihre ganze Länge mit Knospen besetzt sind ; das sind 
dann aber vegetative Knospen, keine Blüten. So hat z. B. das Epikotyl von 
Gymnocladus canadensis nach Irmisc#H (1878, S. 10) über der Mediane der Keim- 
blätter 8—11 seriale in eine senkrechte Linie eingeordnete Knospen. Bei der 
Keimung streckt sich das Epikotyl bis zu einer Länge von 7—8 cm, wobei die 
Knospen sich um etwa 1 cm je voneinander entfernen. ‚Sie stehen in einer 
schmalen und seichten Furche, welche von der Mediane der Keimblätter aufwärts 
bis zur obersten Sproßanlage verläuft; manchmal ist die Stelle, wo eine solche 
Sproßanlage sich findet, etwas stärker vertieft.“‘ Sie treiben nur nach Dekapi- 
tierung aus, sterben normalerweise nach und nach ab und sind nach wenigen 
Jahren nicht mehr vorhanden. In den Achseln der späteren Blätter finden sich 
nur zwei Knospen vor, eine größere obere und eine kleinere accessorische untere. 

Noch mehr an Stichianthus erinnert das Verhalten der eigentümlichen Ver- 
benacee Acantholippia riojana HIERONYMUS. GOEBEL (1891, S. 13) beschreibt ein- 
gehend die merkwürdig gestalteten Blätter der Pflanze und bildet (1. c. Taf. XII) 
ein Sproßstück etwas vergrößert ab, an dem am Internodium über jedem Blatt 
zwei superponierte und das ganze Internodium bedeckende Knospen sitzen. Eine 
gute Abbildung findet sich auch bei VELENOVSKŸ (1907, Taf. III, Abb. 15), der 
die Knospen folgendermaßen beschreibt (1. c. S. 690): ,,In der Blattachsel sitzt die 
Knospe, oberhalbderselben aber noch die zweite, dritte und vierte in aufsteigender 
Ordnung und in einer Reihe. Weil alle diese Knospen die ersten Blätter transversal 
orientiert tragen, so ist es evident, daß sie da nur Serialknospen vorstellen. Die 
Zweige sind gegenständig, weil die Blätter an der Achse in dekussierten Paaren 
stehen. Dadurch geschieht es, daß die holzigen Zweige dieser merkwürdigen 
Pflanze reihenweise gleichsam von gelappten, grünlichen Warzen bedeckt sind.‘ 
Ich verdanke der Freundlichkeit des Herrn Kollegen Drzts ein Stück der Pflanze 
aus dem Berliner Herbar und kann VELENOVSKŸs Beschreibung bestätigen und 
auch seine Deutung der internodienständigen Knospen als emporgerückter 
Serialknospen. 
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Anlagefolge sie auch haben mögen, immer ihren Ursprung aus einem 
Meristem, das auch die Achselknospe schuf. Die Beiknospen sind Achsel- 
knospen. Daran ändert auch ihre spätere bisweilen extraaxilläre Stellung 
nichts.“ Demgemäß sind die Serialknospen eines Internodiums auch 
immer ungleich alt und ungleich weit entwickelt (vgl. unsere Abbildung 
von Capparis micracantha), und es ist, je nachdem, ob aufsteigende oder 
absteigende Entwicklung vorliegt, entweder die oberste oder die unterste 
Knospe die älteste. ,,Bei serialen Knospen ist die Entstehung stets eine 
sukzedane‘“ (SANDT 1925, S. 7). Dabei behält bei absteigender Knospen- 
bildung das Meristem dauernd seine Lage im Blattwinkel bei, während 
bei der viel selteneren aufsteigenden Knospenbildung oberhalb der letzt- 
gebildeten Knospe ein kleiner Bildungsherd erhalten bleibt, der einen un- 
verbrauchten Rest des ursprünglichen blattachselständigen Meristems 
darstellt. Aber auch in extremen Fällen kommt er nur ganz wenig über 
die Blattachsel heraus, 

Bei Stichianthus minutiflorus nun entstehen zwar die auf einer Inter- 
nodienseite os Bliiten auch aus einem Meristem, denn dieses zieht 
sich ohne Unterbrechung von der Basis bis zur Spitze des Internodiums 
hin; man kann aber die Bliiten ihrer Entstehung nach nicht eigentlich 
als blattachselbürtig bezeichnen, wie dies bei serialer Knospenbildung 
doch der Fall ist. Bei absteigender Serialknospenbildung entwickeln sich 
alle Knospen streng in der Blattachsel, und sie werden als Knospen, mehr 
oder weniger weit entwickelt, auf das Internodium verlagert. Bei Stichi- 
anthus aber ist das Meristem selbst auf das Internodium verlagert, und 
die Anlagen bilden sich erst auf diesem. Bei aufsteigender Beiknospen- 
bildung wird das Meristem der Achsel bei der Bildung der ersten Knospe 
nicht völlig aufgebraucht, sondern es bleibt achsenwärts ein Meristem- 
herd erhalten, der einer zweiten Knospe nachher den Ursprung geben 
kann, wiederum unter Aussparung eines oberhalb gelegenen embryo- 
nalen Herdes. Und das kann sich mehrfach wiederholen (vgl. SANDT 
1925, S. 25). 

Zweifellos ist das letztere Verhalten eines, das sich dem von Stichi- 
anthus bis zu einem gewissen Grade nähert. Aber abgesehen davon, daß 
bei der gewöhnlichen aufsteigenden serialen Beiknospenbildung immer 
nur eine verhältnismäßig kleine Strecke des Internodiums mit Knospen 
bedeckt wird, während bei Stichianthus das ganze Internodium knospen- 
bürtig ist, kann man das Verhalten des letzteren doch nicht etwa als einen 
extremen Fall serialer Beiknospenbildung auffassen. Denn es fehlt das 
für alle Serialknospenbildung wesentliche Merkmal der succedanen Ent- 
stehung der Knospen; diese entstehen bei Stichianthus simultan wie bei 
kollateraler Beiknospenbildung. 

Die Internodienblütigkeit von Stichianthus muß also als eine Erschei- 
nung sui generis angesehen werden, die vor allem dadurch charakteri- 
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siert ist, daß die Blütenbildung nicht von einem blattachselständigen 
Meristem ausgeht, sondern von einem über die ganze Länge des Inter- 
nodiums ausgedehnten und von Anfang an sich auf diesem befindlichen 
Meristemstreifen. Wir wollen diese Erscheinung Kladanthie nennen. Ob 
sie sich von der Erscheinung der Beiknospenbildung ableiten läßt, bleibe 
dahingestellt:. Sicher ist jedenfalls, daß der in der Internodiumsfurche 
gelegene Meristemstreifen der Blattachselknospe homolog ist. Das ergibt 
sich daraus, daß er stets genau über der Blattmitte, niemals etwa über 
den Nebenblättern liegt, ferner daraus, daß er an den Hypopodien und 
an solchen Internodien fehlt, die über einer vegetativen Verzweigung 
stehen. Die Hypopodien sind die unter den beiden ersten Blättern des 
Achselsprosses entwickelten Teile der Seitenzweigachse, an deren Basis 
natürlich niemals Achselknospen stehen können ; dementsprechend fehlen 
auch die Meristemstreifen an dem stielrunden Hypopodium. Und bei den 
Internodien, die über einer vegetativen Verzweigung stehen, sind die 
Achselknospen für die Seitenzweige aufgebraucht worden. 

Umgekehrt fehlen in den Blattachseln unterhalb der Blütenstreifen 
die vegetativen Achselknospen gänzlich, soweit sich das an meinem Ma- 
terial feststellen läßt. Gerade dieser Umstand ist nun wieder ein Hinweis 
darauf, daß keine seriale Knospenbildung vorliegt. Es ist ganz offenbar 
nur je eine Knospe in der Blattachsel vorhanden; sie bleibt in der Blatt- 
achsel, wenn es sich um eine vegetative Knospe handelt; sie wird, onto- 
genetisch ganz frühzeitig, auf das Internodium verlagert und mit dessen 
Längenwachstum zu einem Meristemstreifen ausgezogen, wenn Blüten- 
bildung eintritt. Man kann bei dieser Auffassung wohl annehmen, daß 
das auf das Internodium verlagerte Meristem nicht das einer Einzelblüte, 
sondern das eines Blütenstandes ist, wie er bei den Verwandten des Sti- 
chianthus vorkommen mag. Freilich sind dann alle Achsenteile dieser In- 
florescenz spurlos verschwunden. 

Durch einen glücklichen Zufall befindet sich unter dem von mir mit- 
gebrachten Material von Stichianthus minutiflorus ein Zweig, der ein sehr 
interessantes Naturexperiment verkörpert. Der Zweig (vgl. Abb. 5) 
endet mit einem blütentragenden Internodium, dessen oberes Ende ab- 
gebrochen ist. Wenn eine solche Dekapitation bei unserer Pflanze er- 
folgt, so sind ja am nächstunteren Knoten keine vegetativen Achsel- 
knospen vorhanden, die zum Ersatz austreiben könnten, wenn es sich, 
wie im vorliegenden Falle, um ein blütentragendes Internodium handelt. 
Trotzdem ist ein Ersatz des verlorenen Gipfeltriebes durch zwei Laub- 
triebe erfolgt, die sich, wie sich mit Sicherheit noch an dem getrockneten 
Zweige erkennen läßt, durch Umwandlung aus zwei Blütenprimordien 
entwickelt haben. In jeder Blütenrinne des Internodiums steht ein sol- 

1 Es kommen seriale Beiknospen bei manchen Rubiaceen vor; oft beschrieben 
sind z. B. die von Coffea. 
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cher Sproß, in einiger Entfernung von der Abbruchstelle, aber unabhän- 
gig von der Blattachsel. Besonders bemerkenswert an diesen Sprossen 
ist, daß sie beide an ihrer Basis von einem aus vier zusammengewachse- 
nen Blättchen bestehenden Gebilde! umgeben sind, das nichts anderes 
sein kann als ein Kelch, der sich allerdings mächtiger entwickelt hat, als 
das jemals an einer Blüte der Fall ist. Der Kelch muß also an den beiden 





Abb. 5. Entgipfeltes blütentragendes Internodium von Stichianthus mit 2 Ersatzlaubtiieben, die 
aus umgewandelten Blüten entstanden sind. An der Basis der Ersatztriebe ist der Kelch der 
Blüten noch sichtbar. 


Primordien, als sie von den Umwandlungsreizen betroffen wurden, schon 
angelegt gewesen sein. Es geht daraus hervor, daß das Meristem in den 
Internodienrinnen nicht endgültig und eindeutig dahin determiniert ist, 
daß es nur Blüten liefert, sondern daß es auch vegetative Sprosse bilden 
kann, die dann aber nicht zwischen den vorhandenen Blütenanlagen aus 
etwa nicht aufgebrauchten Meristemresten entstehen, sondern durch Um- 


1 Diese Gebilde fehlen natürlich am Grunde der primären achselständigen 
vegetativen Seitenzweige. 
Planta Bd. 13. 7 
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bildung junger Blütenanlagen. Stichianthus minutiflorus würde sicher- 
lich, wenn es gelänge, ihn in Kultur zu bekommen, ein geeignetes Objekt 
für sehr interessante entwicklungsphysiologische Versuche darstellen. 
Leider waren an der einzigen weiblichen Pflanze, die ich fand, keine reifen 
Früchte vorhanden. 

Es gibt nun noch einige andere Vorkommnisse, die mit der Inter- 
nodienblütigkeit von Stichianthus eine gewisse äußere Ähnlichkeit be- 
sitzen, und auf die noch ganz kurz eingegangen sei. 

Das ist einmal die Kauliflorie. Auch bei kaulifloren Gewächsen be- 
finden sich die Blüten an blattlosen Stammteilen. Aber es handelt sich 
dabei stets um typisch blattachselständige Organe, deren Tragblätter 
seit mehr oder weniger langer Zeit abgefallen sind. Das ist also ein mor- 
phologisch mit der Kladanthie gar nicht vergleichbares Verhalten, und 
die Ähnlichkeit zwischen Stichianthus und den Kaulifloren ist nur eine 
durchaus äußerliche. In biologischer Hinsicht dagegen gehören die bei- 
den Erscheinungen vielleicht mehr oder weniger zusammen. 

Bis zu einem gewissen Grade erinnert an die Kladanthie von Stichi- 
anthus auch die Blütenstellung, die wir bei manchen Myrtaceen finden, 
z. B. bei gewissen Arten von Calothamnus, wo die Blüten an der relativen 
Hauptachse ohne Tragblätter stehen. Da die Hauptachse, nachdem sie 
eine bestimmte Anzahl von Blüten abgegliedert hat, weiterhin vegetativ 
weiterwächst, so befindet sich zwischen dem obersten Blatt der letzten 
vegetativen Wachstumszone und dem untersten der neuen Laubblatt- 
region ein blattloses, dicht mit Blüten besetztes Stengelstück, ähnlich, 
wie das zwischen den Blättern der aufeinanderfolgenden Blattwirtel des 
blühenden Stichianthus der Fall ist. Die Ähnlichkeit mit dieser letzteren 
Pflanze wird für diejenigen Calothamnus-Arten noch größer, bei denen 
die Blüten nicht allseitig um den Stengel herum angeordnet sind, son- 
dern in einer schmalen Längsreihe aus dem Stengel entspringen, so daß 
mindestens etwa drei Viertel des Stengelumfanges blütenleer ist (vgl. die 
Aufzählung dieser Arten bei GÜNTHER 1905, S. 29, und die Abbildung des 
Calothamnus quadrifidus R. Br. in ENGLER-PRANTL III, 7 und 8, S. 97). 
Eine entwicklungsgeschichtliche Untersuchung dieser Pflanzen, die auch 
dadurch bemerkenswert sind, daß sich bei ihnen die Achse abwechselnd 
radiär und dorsiventral entwickelt, ist mir nicht bekannt. Die Ähnlich- 
keit mit Stichianthus ist aber auch hier nur eine äußerliche, da es sich 
bei den blattlosen blütentragenden Stengelteilen von Calothamnus wohl 
ohne Zweifel um Achsen handelt, die aus ebensoviel kurzen Internodien 
zusammengesetzt sind wie Blüten vorhanden sind, und bei denen die 
Tragblätter der Blüten entweder gar nicht entwickelt oder nur ganz rudi- 
mentär vorhanden sind. 

Eine reihenweise und extraaxilläre Stellung von Blüten, wie sie an 
den Internodien von Stichianthus vorkommt, findet sich auch bei man- 
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chen Gesneriaceen; die Bliitenreihen stehen bei ihnen aber nicht an den 
Stengelinternodier., sondern auf den Blattstielen. So entspringen z. B. 
bei Chirita hamosa R. Br. die Inflorescenzen dicht nebeneinander auf den 
Stielen der kreuzgegenständigen Blätter (vgl. die schöne Abbildung bei 
BaLrour und Smrrx 1915, Taf. 147). Es handelt sich hier, wie BoLpr 
(1897) feststellte, um seriale, basifugal entstehende Achselsprosse, die erst 
nn auf den Blattstiel heraufrücken (vgl. auch FerrscH 1904, 

8.12 ff.). Noch mehr erinnert an Stichianthus die eigenartige Gesneriacee 
Moultonia singularis, die BALFOUR und Sirs (1915) nach einem einzigen, 
von MouLrox in Sarawak gefundenen und leider sehr schlecht erhaltenen 
Exemplar beschreiben und auf Taf. 146 abbilden. Die Pflanze ist wie die 
verwandte Monophyllaea einblätterig, das Blatt ist etwa 30—35 cm lang 
und hat einen etwa 30—40 cm langen Stiel, der oberseits eine sich auf die 
Blattmittelrippe fortsetzende Rinne besitzt. In dieser stehen, etwa von 
der Mitte des Stieles an bis fast zur Spitze der Blattspreite „the flower- 
buds in linear series, but not in age sequence from below upwards or from 
above downwards. Young and old are intermingled throughout the 
length“ (BarLour und SmrTx 1915, S. 352). Offenbar ist hier wie bei 
Stichianthus ein strichférmig ausgezogenes Meristem in der Blattstiel- 
und Mittelrippenfurche vorhanden. 

Endlich seien noch einige teratologische Knospenbildungen an Inter- 
nodien erwähnt, durch die Stichianthus-ähnliche Gebilde entstehen kön- 
nen. So gibt es eine var. prolifica von Coreopsis tinctoria, die dadurch ge- 
kennzeichnet ist, daß an ihren Internodien Adventivsprosse und Adven- 
tivinflorescenzen auftreten. Sie zeigen nach A. Braun (1870, 8. 153). 
keine regelmäßige Anordnung und keine bestimmte Zeitfolge ihrer Ent- 
faltung. Ihre Zahl ist verschieden, manchmal am Internodium nur zehn 
bis zwölf, oft mehrere Hundert bis etwa Tausend; im letzteren Falle 
bleiben viele auf dem Stadium kleiner warzenförmiger Erhebungen 
stehen. Sie entstehen (Macnus 1870, S. 159) exogen, und die Epidermis 
des Stammes setzt sich ununterbrochen in die der Adventivsprosse fort. 
Wie Racızogski (1908, S. 419) angibt, bevorzugen sie die oberhalb der 
primären Gefäßbündel liegenden Orthostichen. Noch weit mehr an 
Stichianthus erinnert ein von A. BRAUN (1870, S. 158) beschriebener 
Schößling von Lonicera (Xylosteum?) aus Prag: er „zeigt Adventivknos- 
penbildung in der ganzen Länge mehrerer .Internodien, deren Zahl an 
einem derselben sich auf mindestens dreihundert beläuft. Sie brechen 
theils in einfachen, theils in mehrfachen Reihen, zusammenhängend oder 
gruppenweise unterbrochen, hervor... Am vierten Quirle von oben ist 
die Menge der zwischenliegenden Knospen sehr groß; sie bilden, dicht zu- 
sammengedrängt, wulstartige Massen, von denen aus in zweien Blatt- 
lücken die Knospenbildung in Längsstreifen sich durch das ganze Inter- 
nodium herabzieht, anfangs in einfacher, hie und da unterbrochener, 

7* 
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nach unten in vielfacher Reihe. Dasselbe wiederholt sich in höherem 
Grade vom fünften Quirle abwärts bis zum Grunde des untersten Inter- 
nodiums, an welchem die Adventivknospen in drei Streifen herablaufen, 
von welchen der eine besonders breit und mit vielreihigen, oft gruppen- 
weise zusammengedrängten Knöspchen besetzt ist. Die auf solche Weise 
in Streifen geordneten Knospen liegen in deutlichen, durch das ganze 
Internodium fortlaufenden Furchen, deren vorspringende scharfe Ränder 
die Knospenreihen einfassen“. Lonicera hat normalerweise bekanntlich 
seriale Beiknospen, die in aufsteigender Folge entstehen (vgl. SANDT 
1925, 8. 25). — 

Vom biologisch-ökologischen Gesichtspunkte aus betrachtet, muß die 
Kladanthie als eine ganz vorteilhafte Einrichtung erscheinen. Die 
Pflanze kann vollständig auf die Ausbildung besonderer Blütenstands- 
achsen verzichten und doch ihre Blüten über einen verhältnismäßig wei- 
ten Raum verteilen und sie auch — angesichts der Länge der Internodien 
und des entsprechend weiten Abstandes der verhältnismäßig großen Blät- 
ter voneinander — gut sichtbar machen. Auch für die Ausbildung der 
Früchte und der Samen muß die Stellung jeder einzelnen Blüte in un- 
mittelbarster Nähe der die Nährstoffe leitenden Stränge des vegetativen 
Stengels von Vorteil sein. Bei langen und vielblütigen Infloresceuzen 
kommt es bekanntlich häufig vor, daß die unteren Blüten, besonders 
nachdem sie bestäubt worden sind und Früchte zu entwickeln beginnen, 
den oberen die Nährstoffe so stark entziehen, daß die später angelegten 
Blüten rudimentär bleiben. Solche korrelative Entwicklungshemmungen 
sind bei kladanthen Blüten kaum denkbar, und es sind hier jedenfalls die 
Vorbedingungen dafür gegeben, daß alle Blüten, die bestäubt worden 
sind, sich zu Früchten weiterentwickeln können. Unter diesen Um:tän- 
den ist es eigentlich auffallend, daß Kladanthie nicht häufiger vorkommt, 
sondern offenbar eine ganz vereinzelte Erscheinung ist. 


Hamburg, Institut für allgemeine Botanik. November 1930. 
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DIE FOSSILEN VERTRETER DER GATTUNG SALVINIA MICH. 


III. ÜBER EINEN NEUEN FUND VON RESTEN DER MIKROSPORANGIEN 
EINER MIOZANEN SALVINIE. 


Von 
F. KIRCHHEIMER 
(Gießen). 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 14. November 1930.) 


Wir wollen hiermit eine Schriftenfolge beschließen, die der Darstel- 
lung von Ergebnissen der Untersuchung der ersten unzweifelhaften 
struierten Sporangienreste tertiärer Salvinien dienen soll. Zwar liegt 
noch weiteres Material von einigen neuen Fundpunkten vor, doch bean- 
sprucht dieses entweder der schlechten, vielfach auch ungeeigneten Er- 
haltung wegen nur geringes Interesse oder bietet keine Besonderheiten, 
die eine Behandlung in größerem Rahmen rechtfertigen würden. 

Die Untersuchung zahlreicher Mikrosporangienreste aus der Braun- 
kohle von Beuern bestätigt, abgesehen von neuen Beobachtungen, 
manche der Deutungen in den beiden früher an dieser Stelle veröffent- 
lichten Mitteilungen. So trägt der folgende Bericht nicht unwesentlich 
zur Verdichtung des schattenhaften Bildes der Verwandtschaftsverhält- 
nisse bei, das vergleichende Betrachtungen der fertilen Organe tertiärer 
Salvinien entwerfen helfen. Es bedarf jedoch der Ergänzung und 
Abrundung durch die von einer Neubearbeitung vegetativer Reste 
(Schwimm- und Wasserblätter) der tertiären Salvinien vermittelten Be- 
funde, worüber in absehbarer Zeit eingehende Äußerungen zu erwarten 
sind. Dann erst ist der Zeitpunkt für die monographische Behandlung 
der fossilen Vertreter der Gattung Salvinia Mick. gekommen. Sie wird auf 
breiteste Basis gestellt, vorwiegend auf Grund eigener Studien die ge- 
samte Lebens- und Entwicklungsgeschichte dieses Hydropteriden erfassen, 
womit auch der fragmentarische Charakter unserer Mitteilungen ent- 
schuldigt sei. 


A. Einführende Bemerkungen. 
1. Zum Vorkommen der Reste. 
Die Residua der hier beschriebenen Salvinia-Mikrosporangien fanden 
sich in dem geringmächtigen Braunkohlenflöz, das im Hangenden der 
Kieselgur von Beuern im Vogelsberg (Oberhessen) entwickelt ist. Über 
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Lagerungsverhältnisse, Flora und Entstehungsweise des Vorkommens 
unterrichtet in erster Linie eine Abhandlung von Heck u. KIROHHEIMER 
(1927). Geologische und phytopaläontologische Gründe zwingen uns, die 
als Produkt organogener Ausfüllung und Verlandung eines kleinen teich- 
artigen Gewässers anzusprechende Bildung in das ältere Obermiozän (Tor- 
ton) zu stellen. 

Die besagte Braunkohle ist nach den petrographischen Eigenschaften 
vorwiegend als schiefrige Weichbraunkohle zu bezeichnen; zahlreiche 
nicht näher bestimmbare metalignitische Koniferenhölzer haben ihr in 
einzelnen Lagen eine gut ausgeprägte Glanzstreifung verliehen. In man- 
chen Flözpartien tritt die duritische Grundmasse in den Hintergrund oder 
ist selbst mehr oder weniger gelifiziert (,,Glanzkohle“). Es handelt sich 
hierbei um ein Auftreten doppleritartiger Humusgele, das mutmaßlich 
durch anchimetamorphe Vorgänge ausgelöst wurde (vgl. Hummer 1930, 
S. 495). 

Wenn man von lignitischen Hölzern und den winzigen Salvinia-Resten ab- 
sieht, wurden aus der Braunkohle nur sehr wenige mit unbewaffnetem Auge sicht- 
bare Pflanzenteile gesammelt. Es liegen zur Zeit lediglich unbestimmbare Frag- 
mente zumeist dicotyler Blätter sowie zahlreiche Früchtchen strittiger systema- 
tischer Stellung (Folliculites kaltennordheimensis ZEnK. forma minima MENZEL; 
vgl. KIRCHHEIMER 1930 a, S. 176) vor. Die mikroskopische Analyse durch Heck 
(vgl. Heck u. KIRCHHEIMER 1927, S. 118 ff.) ergab eine reiche Pollen- und Sporen- 
flora. Jedoch sind die Bestimmungen mit großer Skepsis aufgenommen worden, 
da die Methode den der Pollenanalyse tertiärer Schichten entgegenstehenden 
Schwierigkeiten nicht Rechnung getragen hat (vgl. Fırzas 1929, S. 400 ff.; 
KIRCHHEIMER 1930 b, S. 451 ff.1). Eine von mir kürzlich vorgenommene Unter- 
suchung wies zahlreiche Pilzhyphen und offenbar verschiedenartige Konidien 
nach; dieser Befund ist für eine subaquatische Ablagerung sehr erstaunlich. 


Systematische Nachforschungen hatten die Auffindung der Salvinia- 
Sporangienreste in der Braunkohle von Beuern zur Folge. Diese wurden 
besonders durch das schon früher festgestellte Vorkommen von Salvinia 
in der unterlagernden Kieselgur (vgl. S. 104) veranlaßt. Bald fand sich 
auch eine größere Menge scharf figurierter Körnchen, die in der äußeren 
Beschaffenheit ziemlich unseren früheren Funden von Salvinia-Mikro- 
sporangienresten aus der Hessischen Braunkohle entsprechen. Die nähere 
Beschäftigung mit den Gebilden ergab dann auch die Zugehörigkeit zu 
Salvinia. Aus den Aufsammlungen von Beuerner Braunkohle konnten 
nach dem Trocknen fast ausschließlich isolierte Mikrosporangienresidua 
gewonnen werden. Ferner fand sich ein Sorus, der über 40 Mikrosporan- 
gienreste lieferte. Trotz großer Aufmerksamkeit wurden keinerlei An- 
zeichen von Makrosporangien wahrgenommen, ebenso keine Teile der 
Sporophyten. 

1 Man beachte in diesem Zusammenhange auch unsere Äußerungen 1930a, 
S. 173—175. 
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Auch aus der Kieselgur haben neuerliche Nachforschungen gut erhaltene 
Schwimmblatter von Salvinia nicht ergeben. Das von mir früher beschriebene 
Material (KIRCHHEIMER 1928, S. 151) zeigt zwar nur sehr wenige anatomisch- 
morphologische Einzelheiten, rechtfertigt jedoch trotzdem die generische Be- 
stimmung (vgl. KIRCHHEIMER 1930c, S. 342). Vergleiche mit den an vielen 
Lokalitäten gefundenen vegetativen Resten von Tertiärsalvinien läßt es leider 
nicht zu. 


2. Methodik der Präparation. 

Der Erhaltungszustand erforderte nur ganz unwesentliche Abwei- 
chungen von dem kürzlich angegebenen Verfahren (vgl. KıRcHHEIMER 
1929, S. 393; 1930a, S. 179). Die Herstellung brauchbarer Schnitte stieß 
diesmal, ähnlich wie bei dem Sporangienfund vom Himmelsberg, auf er- 
hebliche Schwierigkeiten. Demzufolge wurden fast ausschließlich Prä- 
parate der intakten Sporangienresidua angefertigt, die sich gegen alles 
Erwarten gut zur mikroskopischen Untersuchung eignen. Der Messung 
zwecks Feststellung der Sporenausmaße unterlag in allen Fällen einwand- 
freies ausgereiftes Material, das normal entwickelt (rezente Spezies), 
nicht kollabiert oder sonst in seiner ursprünglichen Form und Größe be- 
einträchtigt (fossile Sporen) war. Nur so konnten verläßliche empirische 
Grundlagen für unsere Folgerungen gewonnen werden. 


Die Reproduktion der Photogramme geschah auch diesmal nach Abzügen 
von den unretuschierten Originalplatten; die Linearvergrößerung findet sich den 


Legenden beigefügt!. 


B. Spezielle Darlegungen. 
1. Beschreibung. 

Bei der mikroskopischen Betrachtung der mit Mühe und Zeitaufwand 
präparierten Reste wurde zunächst das Fehlen der Sporangienwandungen 
bemerkt. Diese konnten auch an weniger stark mazeriertem oder nach 
einer Entfernung der Humusstoffe lediglich mit physikalischen Auf- 
klärungsagenzien behandeltem Material nicht gefunden werden. Der 
weiteren Untersuchung unterlagen hüllenlose gelblichbraune Ballen von 
wenig schwankendem Durchmesser (etwa 250 u), in die zahlreiche leicht 
als Mikrosporen zu erkennende Körper eingelagert sind. Unschwer ließ 
sich selbst bei mittlerer Vergrößerung eine feinschaumige Struktur der 
sporenführenden Substanzen erkennen, die allgemein entwickelt ist und 
selbst in den äußersten randlichen Partien keiner membranartigen Be- 
grenzung weicht. Gewöhnlich haben die einzelnen Waben polygonale, 
seltener regelmäßig hexagonale Gestalt. Im optischen Querschnitt wurde 


1 Bei der Abfassung der Erläuterungen zu den Textabbildungen der letzten 
(II.) hier erschienenen Mitteilung, wurde durch ein bedauerliches technisches 
Versehen die Herabsetzung der Bildgröße durch die Aufnahmeapparatur (Leitz 
»»Macca 1/,“) nicht berücksichtigt. Es sind daher alle Vergrößerungsangaben etwa 
auf die Hälfte zu reduzieren. 
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als häufigster Durchmesser 2—3 u, maximal gegen 8 u bestimmt. Jedoch 
werden bei Betrachtung des Schaumes mit starken Immersionsystemen 
neben den Waben der angegebenen Größenordnung auch solche sichtbar, 
die unter ihr, ja hart an der Grenze h 
des Auflösungsvermögens der Ob: 
jektive liegen. Die gegen Defor- 
mationsversuche stabilen schau- 
migen Massen zeigen in der un- 
mittelbaren Umgebung der Mikro- 
sporen keine Abweichung von der. 
geschilderten Beschaffenheit. Ins- 
besondereseiausnoch näher ersicht- 
lichen Gründen hervorgehoben, daß 
„Sporenvakuolen‘ von der Gestal- 1. Aévefitesate. Belktebnättens én 
tung und Begrenzung, wie wir sie Mikrosporangiums einer Salvinia spec. aus der 
zu beschreiben kürzlich Gelegen. etai 20m Ballen ES Sparen 
heit hatten (KIRCHHEIMER 1930a, Vergr. etwa 180 X. 

S. 187), nicht nachgewiesen werden konnten. Dagegen ist eine gewisse 
Gesetzmäßigkeit der Sporenlage zu verzeichnen, da die Hauptmenge der 








Abb. 2. Abb. 8. 


Abb. 2. Sporenführende Zwischensubstanz des Mikrosporangiums einer Salvinia spec. aus der 
Braunkohle von Beuern. — Einige der Sporen sind + weitgehend deformiert. andere besitzen 
noch ihre ursprüngliche Gestalt. Alle sind in die schaumige Masse eingeschlossen. Schnitt, 
Vergr. etwa 210 X. 
Abb. 3. Teil der sporenführenden Zwischensubstanz des Mikrosporangiums einer Salvinia spec. 
aus der Braunkohle von Beuern. — Die Sporen liegen in Multiplen von 4 beieinander (a). Neben 
den normalen Sporen bemerkt man auch einen kleineren Typus (b). Vergr. etwa 210 X. 


Sporen der peripheren Zone der schaumigen Ballen meist in Multiplen 
von 4 eingelagert ist. 

Das Aussehen der kugeligen Sporen wird von drei schmalen leisten- 
artigen Vorsprüngen bestimmt, die sich in einem Punkt unter Winkeln 
von etwa 120° vereinigen. Sie besitzen, abgesehen von diesen Verdickun- 
gen, eine relativ dünne Membran (etwa 1 u), sind aber dennoch gegen- 
über der Einwirkung chemischer Agenzien, ähnlich wie die schaumige 
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Substanz, sehr resistenzfähig. Eine Differenzierung der Membranen in 
ein Endo- und Exospor war nicht nachzuweisen, da Schnitte durch die 
Sporen nicht glückten. Sehr bemerkenswert ist das sowohl durch direkte 
Beobachtung, als auch auf statistischem Weg erschlossene Vorkommen 
von zwei Sporenformen, die bei gleicher Gestaltung erhebliche Größen- 
unterschiede zeigen. Die Sporen der einen Gruppe sind zahlreicher ver- 
treten, beteiligen sich zu etwa 70% an dem untersuchten Material und 
sind durchschnittlich 25 y (+ 3 u) groß. Die kleinen Sporen messen im 
Mittel nur 16 4 (+ 2 u). Die Sporen verschiedener Größe lassen im Vor- 
kommen keinesfalls eine Beschränkung auf gewisse Sporangienresidua 
erkennen, sind vielmehr ungefähr dem angegebenen Verhältnis gemäß 
in allen Ballen zu beobachten (vgl. den in Übersicht 1 gegebenen Auszug 
unserer Messungen). 

Übersicht 1. Sporen verschiedener Größe in den Zwischensubstanzen von Salvinia 





aus der Beuerner Braunkohle. 
I 
Mittlerer Sporen- a b ” | a 2 








25 u(+3 u) 18 | nu |8 7 | 7 

16u(+2u) 4 4 3 | 2 
Zusatz: Die geringe Zahl der aus den einzelnen Ballen (a—e) vermessenen 
Sporen ist in der Hauptsache durch die Beschaffenheit der Präparate bedingt; 
auch haben wir zahlreiche beschädigte Sporen bei der Untersuchung nicht be- 
rücksichtigt. Hierdurch ist zwar der Wert der Messungen stark herabgesetzt 
worden, was aber durch die sehr große Zahl der Beobachtungen auszugleichen ist. 


Stellenweise glauben wir eine Segmentierung von etwas in die Lange gestreck- 
ten Sporen wahrgenommen zu haben, indem im Sporenkörper zwei spitzwinklig 
gegeneinander gerichtete Scheidewände entwickelt sind. Jedoch ist eine zu be- 
stimmten Folgerungen berechtigende Beobachtung der Erscheinung kaum mög- 
lich, da sich bei den meisten der in Frage stehenden Sporen die Membran gefaltet 
hat. 











2. Deutung. 

Obwohl Makrosporen nicht gefunden wurden’, dürfte ein Zweifel an 
der Stellung der beschriebenen Reste bei Salvinia nicht berechtigt sein. 
Dies ergibt sich schon allein aus der völligen morphologischen Überein- 
stimmung der Funde mit den Mikrosporangienresiduen aus der Dysodil- 
braunkohle von Garbenteich, die zusammen mit einwandfrei diagnosti- 
zierten Salvinia-Makrosporen vorkommen (vgl. KIRCHHEIMER 19308). 
Die sporenführenden Massen sind ebenfalls als schaumig desorganisierte 
Periplasmodien (Perispore) zu deuten, die ihre Erhaltung der durch Ex- 
perimente perimente belegten überraschenden Resistenzfähigkeit verdanken (vgl. 


| 1 Bei Salvinia werden Makrosori viel seltener als Mikrosori angelegt; die 
ien besitzen zudem, wie Versuche ergeben haben, einen größeren 

Auftrieb, sind also am Untersinken behindert. Vgl. auch KırcHHEIMER 1930 a, 
8. 191. 
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KIRCHHEIMER 1930a, S. 181 ff.). Sie liegen isoliert vor, da die einschich- 
tigen nur geringfügig kutinisierten Sporangienwandungen möglicherweise 
ebenso wie die Indusien der Sori, Plazenten und Sporangienstiele infolge 
der physikalisch-chemischen Beanspruchung während der Fossilisation 
zerstört wurden (vgl. auch S. 108). 

Die schaumige Beschaffenheit der Zwischensubstanz fossiler Salvinien 
ist, verglichen mit der Konsistenz des Inhaltes reifer Mikrosporan- 
gien von Salvinia natans sehr dicht. Besonders auffällig ist das Fehlen 
der die rezenten Zwischen- 
substanzen kennzeichnenden 
großen Waben (20—30 u) der 
zentralen Partien. Selbst von 
diesen abgesehen, besitzen 
die Perispore der Salvinia 
natans eine viel lockere Kon- 
sistenz, da sich das durch- 
schnittliehe Lumen der Wa- 
ben weit über den für die 


fossilen Formen bestimmten pp. 4. Schaumstruktur der sporenführenden Zwischen- 


; . substanz der Mikrosporangien einer Salvinia spec. aus 

Wert erhebt. Auf diese be- none von Deuerm. — Die randlichen Partien 
merkenswerte Erscheinung der beiden sporenführenden Zwischensubstanzen lassen 
one . 2 : die schaumige Konsistenz besonders schén erkennen 
sei hier nicht näher eingegan- (aa). Es sind Waben aller Größen sowie eine durch Druck 


gen (vgl. auch die Bemerkung isolierte und deformierte Spore (b) zu bemerken. Phot. mit 
auf S. 108 Fußnote). Leitz Apochr. 2 mm, Vergr. etwa 360 x. 

Gerade das Auftreten nackter sporenführender Schaumballen könnte 
zum Anlaß genommen werden, die Reste in Verbindung mit Azolla zu 
bringen. 





Bei diesem Salvinia nahe verwandten Hydropteriden erfolgt im Verlaufe der 
Sporangiumentwicklung eine Aufteilung des Inhaltes in mehrere Massulae. Ein- 
gehende Untersuchungen über den Vorgang verdanken wir insbesondere STRAS- 
BURGER (1873) und Hannie (1911). Die der Sektion Rhizosperma MEYEN! ange- 
hörende Azolla nilotica DE CAISNE nähert sich den Salvinien durch die Entwick- 
lung von nur zwei Massulis in jedem Sporangium, die zudem keine Glochidien, 
sondern höchstens einfach gebaute emergenzähnliche Anhänge aufweisen. Die 
Massulae werden bei den Azollen nach erfolgter Reife (schaumige Desorganisation) 
aus dem Sporangium frei, so daß sich ein Vergleich mit den fossilen sporenführenden 
Zwischenmassen geradezu aufdrängt. STRASBURGER (1873, S. 57) fand jedoch alle 
Azolla-Massulae durch eine kontinuierliche membranöse Lamelle begrenzt, die zwei- 
fellos nicht mit der von Hannıg (1911, S. 254) bei noch in Bildung begriffenen Mas- 
sulis gefundenen ,, Vakuolenmembran“ identisch ist. 


Größe und Bau der fossilen Objekte sowie das Fehlen einer membran- 
artigen Begrenzung weisen darauf hin, daß sie nur der nicht freiwerden- 


1 Einiges über die Systematik der heutigen Salviniaceen findet sich bei SADE- 
BECK (1902, S. 400 u. S. 401). 
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den einzigen ,,Massula‘‘ (vgl. Kunpr 1911, S. 44) des Salvinia-Sporan- 
giums zu vergleichen sind. Die Belege dürften geeignet sein, etwaigen 
Bedenken gegen die Salvinia-Natur der Reste zu entgegnen. Jedoch 
ist nicht mit Sicherheit zu entscheiden, ob bei den tertiären Salvinien 
die sporenführenden Zwischensubstanzen nach Art der Massulae heutiger 
Azollen frei wurden; der leptosporangiate Bau der Wandungen hat diese, 
falls sie zum Zeitpunkt der Einbettung in das werdende Gestein über- 
haupt noch vorhanden waren, der Zerstörung anheimfallen lassen, so 
daß primäres Fehlen von nachträglicher Destruktion nicht unterschieden 
werden kann. 

Von der in neuerer Zeit besonders durch Kunpr (1911) verfolgten 
Entwicklungsgeschichte der fertilen Organe der rezenten Salvinia natans 
(L.) ALL. ausgehend, läßt sich das Entwicklungsstadium der Beuerner 
Mikrosporangienreste leicht erschließen. Nach den Angaben aller zuver- 
lässigen Beobachter (vgl. unter anderen BELAJEFF 1898, S. 155; Kunpr 
1911, S. 37) tritt bei Salvinia natans als entwicklungsgeschichtlicher Vor- 
gang schaumige Desorganisation des Periplasmodiums erst ein, nach- 
dem die Sporen ausgereift sind (Differenzierung der Membran in Endo- 
und Exospor) und sich einschichtig zumeist in Multiplen von 4 an seiner 
Oberfläche angeordnet haben. Dieser Zustand liegt in den fossilen Zwi- 
schenmassen vor (vgl. S. 105), wenngleich aus technischen Gründen die 
Differenzierung der Mikrosporenmembranen nicht nachgewiesen werden 
konnte. Da eine Wanderung von Sporen im bereits erstarrten schaumi- 
gen Periplasma kaum vorstellbar ist, kann die Vakuolisierung nicht als 
rein pathologische bzw. mortale Veränderung eines bei der Einbettung 
in das Braunkohlenurmaterial noch mehr oder weniger flüssigen Peri- 
plasmodiums (,,Fixierstruktur“) betrachtet werden. Die schaumige Kon- 
sistenz der sporenführenden Substanzen entspricht im vorliegenden Fall 
ohne Zweifel einem entwicklungsgeschichtlichen Vorgang bei der Reife der 
Salvinia-Sporangien, unbeschadet der Tatsache, daß von Garbenteich 
auch infolge äußerer Einflüsse schaumig degenerierte Periplasmodial- 
massen vorliegen (vgl. KIRCHHEIMER 1930 a, S. 190). Auch das Fehlen 
der bei letzteren nachgewiesenen, durch Retraktion der Protoplasten von 
den Membranen zustandegekommenen Vakuolenlage der Sporen (vgl. 
KIRCHHEIMER 1930a, S. 187), spricht gegen die Annahme einer vor dem 
Abschluß der Entwicklung der Sporangien erfolgten Desorganisation 
der Beuerner sporenführenden Zwischenmassen!. 

Es bleibt noch die Beobachtung der zwei größenverschiedenen Spo- 
renformen in den Zwischensubstanzen zu erklären. Unberechtigt dürfte 


1 Über die näheren Vorgänge bei der Desorganisation des Periplasmodiums 
von Salvinia und Azolla sind eingehende Untersuchungen im Gange, bis zu deren 
Abschluß weitere Äußerungen über die Erscheinung bei den Fossilfunden zurück- 
gestellt seien. 
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sein, den Größenunterschied auf eine Veränderung der ursprünglichen 
Gestalt eines Teiles der Sporen zurückzuführen; auch das Verfahren der 
Größenbestimmung kann nicht als unzuverlässig abgelehnt werden. 
Unseres Erachtens beruht die Scheidung der Sporen in zwei größendiffe- 
rente Gruppen auf Entwicklungsunterschieden, zu deren Erläuterung 
und Kennzeichnung folgende Gegebenheiten beitragen mögen. Bekannt- 
lich gehen bei den Pteridophyten aus einer Mutterzelle je vier Sporenzellen 
durch tetraödrische Teilung hervor; diese trennen sich bei Salvinia erst, 
nachdem sie die endgültige Form gewonnen haben (Kunprt, 1911, S. 35); 
dann erfolgt noch Wachstum, sowie die Ausbildung bzw. Differenzierung 
der Membran. Ein Grund zu der Annahme, daß die fossile Salvinie einen 
abweichenden Teilungs- und Entwicklungsmodus entwickelte, liegt nicht 
vor; vielmehr weisen die leisten- 
artigen Verdickungen der Mikro- 
sporenmembranen auf den Ur- 
sprung durch tetraëdrische Tei- 
lung der Mutterzellen hin. In 
den Mikrosporangienresten aus 
der Dysodilbraunkohle von Gar- 
benteich wurde verschiedentlich 
mehr oder weniger vollkomme- 
ner Abort und oft auch begin- 


nende Resorption einer Sporen- > 
se : : Abb. 5. Größenverschiedene Sporen in den Zwischen- 
zelle der Abkömmlinge einer Te- substanzen der Mikrosporangien einer Salvinia spec. 


trade nachgewiesen (KIRCHHEI- aus der Braunkohle von Beuern. — Zwei Sporen 
sehr unterschiedlicher Größe (a a) lagern in dem schau- 


MER 1930a, S. 185 und Abb. 9). migen Medium. Man beachte hier und bei den vor- 
Zweifellos ist die Bildung von stehenden Abbildungen das Fehlen von Sporenvaku- 


olen. Phot. mit LEITZ Apochr.2 mm, Vergr. etwa 860%. 
kleineren Sporen neben denen 
des großen, in der Überzahl vorhandenen ,,Normal‘‘typus bei den hier 
untersuchten Mikrosporangienresiduen ähnlich zu erklären. Jedoch sind 
die kleinen Sporen morphologisch von den größeren nicht verschieden, 
was darauf hinweist, daß sie erst nach der Ausbildung ihrer formalen 
Eigenschaften, also nach der Trennung aus dem Tetradenverband in der 
Entwicklung zurückblieben. 








Bei der rezenten Salvinia natans hat man unseres Wissens eine Degeneration 
von Mikrosporen nicht beobachtet. Das Auftreten vergleichbarer Erscheinungen 
in Sporangienresiduen verschiedener Fundorte, macht im hohen Grade wahr- 
scheinlich, daß es sich hierbei nicht, wie wir früher annahmen, um Bildungs- 
anomalien handelt, die z. B. bei Salvinia natans häufig auftreten (vgl. Kunpr 1911, 
S. 46). Es sei darauf hingewiesen, daß der Degeneration von Sporen in den 
Sporangien der heterosporen Filicales mehrfach große Bedeutung zukommt. Bei- 
spielsweise bilden Azolla und Salvinia in den Makrosporangien 32 Sporenzellen. 
Von diesen wird nur eine zur generativen Makrospore weiter entwickelt, alle 
anderen abortieren. Ohne Zweifel stellt der von uns beobachtete Vorgang bei 
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der Mikrosporenbildung der beiden fossilen Salvinia-Spezis eine etwa vergleich- 
bare Erscheinung vor. 

Die Segmentierung mancher Sporen ist möglicherweise ein Anzeichen begin- 
nender Keimung und als erstes Stadium der Prothallienbildung anzusprechen. 
Da die Sporen ausgereift sind, überrascht diese Feststellung an sich gar nicht. 
Auch der Einschluß in die schaumigen Zwischensubstanzen kann nicht wunder- 
nehmen; die Salvinia-Mikrosporen durchlaufen den Keimungsprozeß innerhalb 
der Sporangien bzw. Perispore und lassen erst die vollentwickelten Prothallien 
etwas zwischen die Zellen der Wandung heraustreten. Trotz der im Vorstehenden 
geäußerten Bedenken (vgl. S. 106) glauben wir wenigstens die obige Vermutung 
aussprechen zu müssen, zumal die beschriebene Struktur nach den Untersuchun- 
gen von BELAJEFF (1898, S. 159) und anderen Forschern für die Primärsegmen- 
tierung der männlichen Prothallien von Salvinia kennzeichnend ist. 


C. Die Stellung der Reste innerhalb der fossilen Formen! 
und ihre Beziehungen zu den rezenten Salvinien. 


Wie wir schon hervorgehoben haben, nähern sich die von uns unter- 
suchten fossilen Salvinien in den morphologisch-anatomischen Verhält- 
nissen der Schwimmblätter, Sporangien und Sporen rezenten Arten. Im 
Verein mit früheren Befunden lehrt das neuuntersuchte Material, daß 
eine Abweichung größerer Bedeutung nur bei zwei fossilen Formen in 
einer entwicklungsgeschichtlichen Einzelheit, und zwar dem Schicksal 
der Mikrosporen nach dem Zerfall ihrer Mutterzellen, zu erblicken ist. 
Während Salvinia natans, wie mit guten Gründen angenommen werden 
kann, alle Abkömmlinge der Sporenmutterzellen weiterentwickelt, haben 
unsere Untersuchungen bei zwei fossilen Salvinien mehr oder weniger 
weitgehende Degeneration von Sporenzellen ergeben. Demzufolge wird 
die Sporenzahl durch vollständigen Abort je eines Abkömmlings der 
Tetraden auf etwa */, der nach der Teilungsweise zu erwartenden Menge 
reduziert, oder es bilden sich Sporen verschiedener Größe aus. Dagegen 
konnten bei der weitverbreiteten fossilen Salvinia formosa HEEr die für 
Salvinia natans bestimmte Zahl von 64 Sporen in den Mikrosporangien- 
resten gezählt werden (vgl. KIRCHHEIMER 1929, S. 395), die aber alle 
durch außergewöhnlich geringe Größe auffällig sind. Für die Feststel- 
lung weiterer Beziehungen zwischen den fossilen und rezenten Salvinien 
ist zur Zeit als bedeutendster Anhaltspunkt die Sporengröße, ergänzt 
durch Ergebnisse der vergleichenden Untersuchung der vegetativen Or- 
gane gegeben. Die Befunde sind von großer Bedeutung, weshalb sie 
schon hier an Hand der folgenden Tabelle erläutert seien. 


1 Über das geologische Alter der hier in Betracht kommenden Salvinia-Reste 
unterrichtet eine von uns kürzlich veröffentlichte Tabelle (KIRCHHE&IMER 1930 c, 
S. 347). Demnach fanden sich fertile Teile von Salvinia vorwiegend im Miozän 
des Vogelsberges. Ein Vorkommen von fertilen Salvinia-Sporophyten aus dem 
Eozän von Nordamerika wird näher untersucht und an anderer Stelle behandelt 
werden. 
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Übersicht 2. Mikrosporengröße fossiler und rezenter Vertreter der Gattung 
Salvinia Mıc#. (Nach KIRCHHEIMER 1930 c, S. 344.) 











= der Mikrosporen in « 
Fossil: 
Salvinia formosa Heer (Himmelsberg) . 16 
Salvinia sp. (Beuern) . ....... 25 
Salvinia hassiaca Kincuu. (Garbenteich) 26 
Rezent : 
Salvinia natans (L.) ALL. .*. . . . . 18 
Salvinia cucullata RoxB. . . . . . . 22 
Salvinia oblongifolia MART. . . . . . 23 
Salvinia auriculata AUBL.. . . . . . 27 


Die Salvinien von Beuern und Garbenteich stimmen in der Größe 
der Mikrosporen annähernd überein. Beweise für die Zugehörigkeit der 
Reste zu einer Art lassen sich jedoch nicht erbringen, zumal vegetative 
Teile nicht gefunden wurden. Die Degeneration von Sporen in den 
Mikrosporangien haben beide Formen gemeinsam, wenngleich die Er- 
scheinung nur bei Salvinia hassiaca abortiv entwickelt ist. Eine neue 
Salvinia-Art auf den Mikrosporangienfund aus der Beuerner Braun- 
kohle gründen zu wollen, dürfte verfehlt sein. Jedenfalls ziehen wir 
dem die Bezeichnung als Mikrosporangienreste einer Salvinia spec. ent- 
schieden vor. 

Wichtig ist die Feststellung, daß Salvinia formosa auf Grund ihrer 
kleinen Sporen eine Sonderstellung innerhalb der fossilen Formen ein- 
nimmt. Sie schließt sich in der Mikrosporengröße an die rezente Salvinia 
natans an. Von der weitgehenden Übereinstimmung der vegetativen 
Teile der Sporophyten zeugt das Ergebnis der vergleichenden Unter- 
suchung der Schwimmblätter (vgl. KIRCHHEIMER 1930 a, S. 202). Die 
Salvinien von Beuern und Garbenteich nähern sich in der Sporengröße 
manchen wärmeliebenden südamerikanischen Arten der Jetztzeit, be- 
sonders der Salvinia auriculata AUBL. Den weiteren Vergleich hindert der 
bereits beklagte Umstand, daß wir von den in Betracht kommenden 
fossilen Formen lediglich Sporangienreste kennen. Doch fanden sich in 
tertiären Schichten mehrfach unzweifelhafte, oft recht schwach begrün- 
deten ‚Arten‘ zugerechnete Salvinia-Schwimmblätter, die den genann- 
ten rezenten Spezies nicht etwa einzig in der von ökologischen Einflüssen 
mehr oder weniger abhängigen Außengestaltung, sondern in Anlage und 
Verteilung der Leitbündel nahezu gleichen (vgl. KIROHHEIMER 1930 a, 
S. 202). Leider ist die Entwicklungsgeschichte der rezenten exotischen 
Salvinien, insbesondere von Salvinia auriculata, nicht untersucht worden. 
Es wäre aber sehr wichtig zu wissen, ob hier im Verlaufe der Mikrosporen- 
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bildung ähnliche Degenerationserscheinungen auftreten, wie wir sie bei 
zwei fossilen Formen haben finden können. 

Jedenfalls machen unsere Untersuchungen eine Aufteilung der fossilen 
Salvinien wahrscheinlich, die sich vereinigt mit einigen Belegen und mut- 
maßlichen Beziehungen zu den rezenten Vertretern der Gattung in fol- 
gendes Schema kleiden läßt. Eingehende Darstellung, Ergänzung und 
Begründung, vielleicht auch Berichtigung werden die Zusammenhänge 
erst später erfahren können, was nochmals besonders betont sei. 


Übersicht 3. Beziehungen von Größe und Bildung der Mikrosporen 
rezenter und fossiler Vertreter der Gattung Salvinia Micu. 














| Alle Abkömmlinge 
er m te. Mikrosporen | der Sporenmutter 
| tentes (<20#) | entwickelt 
Fossil: | 
Salvinia hassiaca KiIRCHH.. . . . | ‘ Salvinia for- | 
Salvinia sp. (Beuern). . . . .. J mosa HEER | 
Rezent: + 
Siidamerikanische Salvinien, ins- Salvinia natans | 
besondere Salvinia auriculata ? (L.) Att. | 
AugL. (ob auch andere Spezies?) 
Zusammenfassung. 


Aus einer obermiozänen Braunkohle von Beuern im Vogelsberg wur- 
den Reste beschrieben, die unsere Kenntnis von den Tertiärsalvinien 
nicht unwesentlich erweitern. Es handelt sich hierbei um Residuen reifer 
Mikrosporangien, die schaumig desorganisierte sporenführende Zwischen- 
substanz ; nähere morphologisch-anatomische Befunde sind aus dem Vor- 
stehenden zu ersehen. Vergleiche der Sporengröße und eine entwick- 
lungsgeschichtliche Spezialität haben ergeben, daß die Beuerner Salvinia 
der in Schichten etwa gleichen Alters gefundenen, aus Mikro- und Makro- 
sporangienresten bekannten Salvinia hassiaca KırcH#. recht nahe steht, 
ohne aber mit ihr identisch zu sein. Auf Grund von Ergebnissen unserer 
Studien wurde ein Schema entworfen, das vorbehaltlich die Beziehungen 
der durch gut erhaltene fertile Reste bekannten fossilen Salvinien zu 
rezenten Arten zum Ausdruck bringt. 


Die Abhandlung wurde August bis Oktober 1930 im Geologisch- 
Paläontologischen Institut der Universität Gießen ausgearbeitet. Sämt- 
liche Belegstücke und mikroskopische Originalpräparate zu unseren 
Arbeiten über fossile Salvinien sind daselbst niedergelegt. 
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STUDIEN ZUM NACHWEIS VON ANTIKÖRPERN IN PFLANZEN. I. 
Von 
Dr. KARL SILBERSCHMIDT 
(München). 
(Eingegangen am 21. November 1930.) 


Inhaltsübersicht. 


In einem unter dem Titel ,,Acquired Immunity in plants‘ im vor- 
letzten Band (1929) der ,,Genetics“ veröffentlichten Aufsatz (1) vertritt 
DonTtcHo Kostorr die durch zahlreiche Experimente gestützte Ansicht, 
daß auch Pflanzen in weiterem Rahmen zur Bildung von Antikörpern 
gegen pflanzliches Eiweiß befähigt sind und eine proportional der Ein 
wirkungszeit zunehmende Immunität gegen dieses Eiweiß erwerben 
können. Wenn sich Kostorrs Befund bewahrheitet, dann läßt sich er- 
hoffen, daß manchen Zweigen der Botanik aus dieser Entdeckung ähnlicher 
Nutzen erwächst, wie ihn die Medizin gegen Ende des vergangenen Jahr- 
hunderts aus dem Studium der erworbenen Immunität geschöpft hat. 
Erfreulich wäre es namentlich, wenn die Pflanzenpathologie hierdurch 
befähigt würde, ihre Methoden enger an die der Humanmedizin anzu- 
passen, und wenn die pflanzliche Serodiagnostik künftig vom Tier- 
experiment unabhängig würde. 

Da also einerseits die Bedeutung des Nachweises von Antikörpern in 
Pflanzen außer Zweifel steht, aber andererseits frühere Untersucher bei 
Verfolgung des gleichen Zieles zu negativen Ergebnissen gelangt sind, 
habe ich mir die Aufgabe gestellt, dieser Frage in theoretischer und ex- 
perimenteller Beziehung nachzugehen. Dabei soll in der vorliegenden 
Untersuchung namentlich die Methodik kritisch erläutert werden, wäh- 
rend ausgedehntere experimentelle Untersuchungen einer späteren Ver- 
öffentlichung vorbehalten bleiben. 


I. Zur Erläuterung der Begriffe: Natürliche Resistenz, erworbene 
Immunität, Antikörper, Antigen. 


Schon vor Entdeckung der spezifischen Infektionserreger war die 
Medizin mit der Tatsache vertraut, daß ein Organismus durch Überstehen 
einer Infektionskrankheit in gewissem Umfange gegen eine wiederholte 
Einwirkung des gleichen Krankheitserregers geschützt wird. Die Schutz- 
wirkung, welche der Organismus durch Überstehen der Krankheit er- 
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langt, läßt sich am Verhalten des Organismus selbst und an dem seiner 
Körpersäfte, namentlich des Blutserums, gegenüber dem Infektions- 
erreger erkennen. Das Blutserum solcher Tiere, die eben eine Infektions- 
krankheit überstanden haben, ist nämlich befähigt, im Reagenzglas 
spezifisch auf den Infektionserreger einzuwirken, d. h., ihn entweder auf- 
zulösen (Lyse) oder aus einer wässerigen Suspension auszuflocken (Agglu- 
tination) oder endlich aus einer echten oder kolloidalen Lösung aus- 
zufällen (Präcipitation). Die hiernach dem ,,immunisierten Organismus“ 
zukommende Eigenschaft, als deren Wirkung die in vivo und in vitro 
festgestellten Phänomene aufzufassen sind, wird als ‚erworbene Immuni- 
tat‘ bezeichnet. Sie wird durch die Annahme erklärt, daß die Immuni- 
sierung zu einer Mobilisierung von Stoffen führe, die dem Angriff der ein- 
dringenden körperfremden Substanzen entgegenwirken. Diese Schutz- 
stoffe des Körpers, die „im Blut immunisierter Tiere erscheinen und die 
Eigenschaft zeigen, mit dem zur Immunisierung verwendeten Antigen 
spezifisch zu reagieren“ [WELLS, (2)], werden als,, Antikörper‘ bezeichnet. 
Dabei muß betont werden, daß wir die Antikörper nur an ihren Wir- 
kungen erkennen und nicht wissen, ob es spezifische molekulare Aggre- 
gate oder physikalische Kräfte sind. Definierte, chemisch faßbare Sub- 
stanzen (Säuren, Gerbstoffe), welche ebenfalls zum Schutze des Organis- 
mus beitragen, fallen nicht unter den Begriff „Antikörper“. Neben 
dieser ,,humoralen‘‘ Schutzwirkung, welche von gewissen Bestandteilen 
der Körpersäfte des befallenen Organismus hervorgerufen wird, verfügt 
der Wirtsorganismus noch über Abwehrkräfte, welche unmittelbar an 
die Tätigkeit lebender Zellen innerhalb des Organismus geknüpft sind 
(z. B. Phagocytose). Diese „histogen‘ bedingten Abwehrmomente seien 
hier von der Betrachtung ausgeschlossen. 

Auch der nichtimmunisierte Organismus ist, wenn auch im geringeren 
Maße, befähigt, pathogenen Einflüssen zu widerstehen, auch das Blut- 
serum solcher normaler Tiere übt eine gewisse Wirkung auf Infektions- 
erreger aus. Die diesen Phänomenen zugrunde liegende Eigenschaft wird 
als ,,natiirliche Resistenz‘‘ bezeichnet. 

Die dem normalen Organismus zu Gebote stehenden Schutzstoffe sind 
aber nach LANDSTEINER (3) zum Unterschiede von den Antikörpern nicht 
spezifisch, also zum mindesten quantitativ, möglicherweise auch quali- 
tativ von den Antikörpern verschieden. 

Nach dieser Definition ist also unter natürlicher Resistenz die Tat- 
sache zu verstehen, daß ein Organismus durch den Besitz von in seinen 
Körpersäften kreisenden Schutzstoffen! (Normalagglutinine, Normal- 
präcipitine) gewissen pathogenen Einflüssen gegenüber Widerstands- 
fähigkeit aufweist. Ebenso wie erworbene Immunität ist auch diese Er- 

1 Die Bezeichnung ,,Antikérper“ soll hier auf Stoffe beschränkt bleiben, 
welche erst als Ergebnis ,,erworbener Immunität‘ im Blut auftreten. 

8* 
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scheinung der natürlichen Resistenz an der Übereinstimmung von Be- 
obachtungen am lebenden Organismus und von serologischen Unter- 
suchungen in vitro zu erkennen. 

Nun besitzt aber das Serum des Menschen und verschiedener Tiere die 
Fähigkeit, eine Wirkung auf Substanzen oder Lebewesen auszuüben, 
welche normalerweise keineswegs gegenüber dem Organismus, von dem 
das Serum stammt, als Infektionserreger in Betracht kommen. Normales 
Ochsenserum enthält beispielsweise Präcipitine gegen Menschen-, Hunde- 
und Rattenserum, und Pferdeserum läßt sich sogar durch Serum von 
Arthropoden präcipitieren. Da normalerweise Menschenserum gar nicht 
in die Blutbahn des Ochsen gelangt, kann in diesem Falle eine Reaktion, 
welche zu einer Ausfällung des Menschenserums führt, nicht primär als 
Schutzreaktion des Organismus aufgefaßt werden. Das Zustandekommen 
der Reaktion ist hier wohl durch Substanzen bedingt, deren primäre Be- 
deutung im Stoffwechselgeschehen noch nicht feststeht, und die sekundär 
als Normalpräcipitine oder Normalagglutinine wirken. Trotzdem wird 
auch die Wirksamkeit von Körpersäften gegenüber Lebewesen oder Sub- 
stanzen, welche außer im Experiment niemals mit dem Organismus, von 
dem die Körpersäfte stammen, in engere Berührung kommen, als Aus- 
druck natürlicher Resistenz angesehen. Wir wollen im folgenden diese 
Form der natürlichen Resistenz, soweit sie sich von der anderen Erschei- 
nungsweise klar scheiden läßt, als natürliche Resistenz im weiteren Sinne 
bezeichnen. 

Auch dieser im weiteren Sinne gefaßte Begriff der natürlichen Re- 
sistenz, der lediglich auf Befunde von Versuchen in vitro aufgebaut ist, 
umfaßt nur Fälle, in denen der positive Ausfall dieser Befunde wirklich 
durch den Gehalt der betreffenden Körpersäfte an Normalpräcipitinen 
bzw. Normalagglutininen bedingt ist. Diese Einschränkung muß des- 
halb gemacht werden, weil der positive Ausfall von Präcipitinreaktionen 
namentlich mit Säften, deren chemische Zusammensetzung sehr viel- 
gestaltig ist (z. B. pflanzliche Preßsäfte), auch auf physikalisch-chemische 
Ursachen zurückgehen kann, die von der organischen Herkunft der prä- 
eipitierenden Säfte unabhängig und nicht mit dem Artcharakter ver- 
knüpft sind. (Hierzu vgl. E. Hannıc u. W. SLATMANN [4] und W. SLAT- 
MANN [5)). 

Endlich sei auch hier nochmals betont, daB natiirliche Resistenz nur 
soweit in den Rahmen unserer Betrachtung fällt, als sie physiologisch be- 
dingt und durch die Wirksamkeit von in den Körpersäften kreisenden, 
chemisch nicht faBbaren Schutzstoffen (Präcipitinen, Agglutininen usw.) 
zu erklären ist. Jede durch mechanische oder chemische Schutzmittel ! 


1 Hierher gehört nach M. Haun (42), Natürliche Resistenz oder Immunität, 
in: KoLLE-WAssERMANN I, 2, S 665 auch die Widerstandsfähigkeit ganzer Arten 
gegenüber saprophytischen Organismen. 
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(Behaarung, Säuregehalt) bewirkte Widerstandsfähigkeit gegen patho- 
gene Einflüsse bleibt von der Betrachtung ausgeschlossen. 

Antigene sind (WELLS, a. a. O., S. 6) Stoffe, welche, in die Gewebe oder 
zirkulierenden Säfte eines Tieres gebracht, das Auftreten von Substanzen 
(Antikörpern) verursachen, welche spezifisch mit der antigenen Substanz 
reagieren. Häufig wird — wie auch in der vorliegenden Arbeit — als 
Antigen jede Substanz bezeichnet, welche mit einem spezifischen Immun- 

-serum reagiert. 


pis Literaturübersicht. 


Gehen wir nun zu einer Skizzierung des Standes unserer Kenntnisse 
in der Frage der Nachweisbarkeit natürlicher Resistenz und erworbener 
Immunität bei Pflanzen über, so sollen hier die vorliegenden Arbeiten 
nach dem Ziel ihrer Beweisführung unterschieden werden. 

Wird lediglich der Nachweis geführt, daß Flüssigkeiten pflanzlicher 
Herkunft nach einer der in der Serologie üblichen Methoden mit Organis- 
men oder Substanzen reagieren, welche in keinerlei Beziehungen zum 
Leben der betreffenden Pflanzen stehen, so liegt jener Fall vor, der oben 
als natürliche Resistenz im weiteren Sinne definiert wurde. Wahre natür- 
liche Resistenz gilt dann als gegeben, wenn Pflanzen sich bestimmten 
pathogen oder schädigend wirkenden Organismen oder Substanzen gegen- 
über als widerstandsfähig erweisen, und wenn die Prüfung ihrer Preß- 
säfte gegenüber diesen Infektionserregern nach serologischen Methoden 
positive Ergebnisse zeitigt. 

Nur jene Arbeiten, in welchen der Nachweis geführt wird, daß Pflan- 
zen nach Überstehen einer Infektion eine Steigerung ihrer Widerstands- 
fähigkeit gegen die gleiche Infektionsursache erfahren, und daß gleich- 
zeitig auch die serologische Wirksamkeit der Preßsäfte gegenüber dem 
infizierenden Prinzip zunimmt, befassen sich mit Fällen ,,erworbener 
Immunität‘. Nur in diesen Fällen besteht die Annahme der Existenz von 
Antikörpern zu Recht. 

Die Arbeiten, welche der ersten Gruppe angehören, gehen im all- 
gemeinen auch zeitlich denen der anderen beiden Gruppen voran. Es sind 
Untersuchungen, in welchen zum ersten Male eine Anwendung der sero- 
logischen Methoden auf Substanzen pflanzlicher Herkunft erprobt wurde, 
und bei denen vielfach ein Beweis dafür, daß die Reaktionen durch Mit- 
wirkung von Präcipitinen zustande kamen, nicht geführt wird. So wies 
WILENKO (6) 1910 nach, ,,daB pflanzliche Eiweißkörper, mit tierischen 
zusammengebracht, unter Niederschlagsbildung reagieren“. Auch auf 
die Tatsache, daß bei Vermengung gewisser pflanzlicher Eiweißstoffe 
Niederschlagsbildung erfolgt, hat WILENKO hingewiesen. SCHNEIDER (7) 
konnte 1912 zeigen, daß das Eiweiß der Bohnensamen auf rote Blut- 
körperchen stark agglutinierend wirkt. In ähnlichen Bahnen bewegen 
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sich die mir nur aus Referaten zugänglichen Arbeiten von KANAHARA (8), 
Liv u. BACELLI (9) und von CARBONE u. VIGLIANO (10). 

Auch ein Teil der Versuchsergebnisse Kostorrs, nämlich alle jene 
Versuche, welche der Erforschung der normalen pflanzlichen Präcipitine 
gelten, ist in diese Gruppe einzureihen. KosTorr hat festgestellt, daß bei 
der Mischung wässeriger Extrakte aus Blättern bestimmter Pflanzen- 
arten Präcipitate auftreten, und daß Extrakte aus Blättern anderer 
Pflanzenarten, die häufig denen der ersten Gruppe verwandtschaftlich 
sehr nahe stehen, nach Vermischung völlig klar bleiben. Das Auftreten 
der Präcipitate ist also nach Kostorr zwar artspezifisch, aber von der 
systematischen Stellung der Versuchspflanzen unabhängig. Da auf diese 
Ergebnisse KosTorrs im experimentellen Teil näher eingegangen wird, 
können Einzelheiten der Versuchsanordnung hier übergangen werden. 

Während all diese Untersuchungen wesentlich auf Anregungen von 
medizinischer und chemischer Seite zurückgehen und daher fast allein 
das Verhalten pflanziicher Produkte, nicht aber das der lebenden Pflan- 
zen selbst in Betracht ziehen, gehen die Beobachtungen über wahre na- 
türliche Resistenz meist vom Verhalten der lebenden Pflanze im Kampfe 
mit Parasiten aus und lassen dann oft die Vertiefung durch das sero- 
logische Experiment vermissen. 

Interessante Beobachtungen in dieser Richtung liegen von BERNARD 
(12) über die fungicide Wirkung von Ophrydeenknollen vor. Während 
nämlich das Pilzmyzel in die gewöhnlichen Orchideenwurzeln eindringt, 
werden die Knollen meist vom Pilz gemieden. BERNARD weist nach, daß 
auch das Wachstum des Pilzes auf künstlichem Nährsubstrat durch 
Knollenstücke, welche dem Nährboden steril aufgelegt werden, gehemmt 
oder verhindert wird. Serologische Untersuchungen hat BERNARD hierzu 
nicht angestellt, doch vertritt er selbst die Ansicht, daß es sich bei diesen 
pilztötenden Substanzen um in der Knolle vorgebildete natürliche Ab- 
wehrstoffe handelt. 

Während es methodisch sehr schwierig ist, die Wirkung von Pflanzen- 
säften auf pilzliche Parasiten in vitro darzutun, ist der Nachweis der 
Agglutination bakterieller Schädlinge relativ sehr leicht. So liegen auch 
von KrirscHEwsKI (13 und 14), WAGNER (15, 16) und SARDINA (17) 
Untersuchungen über das Verhalten verschiedener, namentlich suk- 
kulenter Pflanzen gegenüber pathogenen Bakterien vor. 

Da in diesen Arbeiten die zum Beweise der natürlichen Resistenz not- 
wendigen Bedingungen am klarsten erfaßt wurden, soll deren Inhalt 
etwas ausführlicher besprochen werden. 

Die Arbeiten von KRITSCHEWSKY und WAGNER sind fast zur gleichen 
Zeit entstanden und in ähnlicher Weise durchgeführt. Beide Forscher 
wählten als Versuchsobjekte dickblättrige Pflanzen, weil sich bei diesen 
die Einführung größerer Mengen von Infektionsmaterial am leichtesten 
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bewerkstelligen ließ. KRITSCHEwsKY verwendete Pflanzen einer einzigen 
Art, nämlich von Cotyledon Scheideckeri, und injizierte in acht Pflanzen 
Suspensionen von B. typhi abdominis, in sechs Suspensionen von V . cholerae 
asiaticae. Die Pflanzen wurden während eines Zeitraumes von 1—2 Mo- 
naten unter Beobachtung gehalten und ihr Gehalt an bakteriellen Agglu- 
tininen und Präcipitinen in Abständen von etwa 14 Tagen derart geprüft, 
daß jeweils einzelne Blätter in Achatschalen zerquetscht wurden und der 
nach dem Zentrifugieren erhaltene klare Saft mit ebensolchen Bakterien- 
kulturen bzw. bakteriellen Extrakten versetzt wurden. Jetzt zeigte sich, 
daß „bakterielle Agglutinine und Präcipitine in Pflanzen in verhältnis- 
mäßig großen Mengen enthalten sind. Agglutination wurde in einer 
Lösung 1:450 bemerkt, Präcipitine in Bezug auf Bakterien in einer 
Lösung 1:150“. Da durch die Injektionen eine konstante Steigerung 
des Agglutinin- und Präcipitingehaltes der Pflanzen nicht erzielt wurde, 
scheinen die Pflanzen Immunität gegenüber den geprüften Bakterien 
nicht erworben zu haben, wohl aber dürfte der Fall natürlicher Resistenz 
gegeben sein. An Mängeln der Beweisführung wäre zu erwähnen die Ver- 
wendung von Bakterien, deren Pathogenität in Bezug auf die Versuchs- 
pflanzen nicht geprüft wurde, die zu lange Aufbewahrung der Preßsäfte 
und der Mangel an Beobachtungen über das Verhalten der lebenden in- 
jizierten Pflanzen selbst. 

Diese Versuchsmängel sind vermieden in der wohldurchdachten 
Untersuchung WAGNERs. Als Versuchspflanzen wurden hier Knollen von 
Solanum tuberosum sowie Blätter und Wurzeln von Sempervivum Haus- 
mannii und Beta vulgaris verwendet, als Infektionserreger wurden Ba- 
cillus vulgaris und asterosporus und Bacterium putidum benutzt. Zuerst 
wurde die Pathogenität dieser Formen einer Prüfung unterzogen und 
positiv befunden. Bei der Beobachtung des Verhaltens der lebenden 
Pflanze ergab sich, daß diese imstande ist, sich durch biologische Prozesse 
einer gewissen Bakterienmenge zu erwehren. Gleichzeitig ließ sich der 
Beweis führen, daß die filtrierten Preßsäfte gesunder Versuchspflanzen 
in vitro lytisch und agglutinierend auf die betreffenden Bakterien ein- 
wirken. Weiterhin fand der Verfasser, daß der Eiweißfraktion die bak- 
terizide Wirkung zugesprochen werden muß. Die Durchführung der Ver- 
suche scheint mir darnach auch den Ansprüchen der letzten Jahre zu 
genügen, obwohl SARDINA, der 1926 dem gleichen Problem unter An- 
wendung ähnlicher Versuchsmethoden eine Abhandlung gewidmet hat, 
zu wesentlich anderen Ergebnissen gelangt ist. 

Auch SArDINA verwendete zu seinen Versuchen zum Teil Kartoffel- 
knollen, wie dies WAGNER getan hatte, außerdem noch Opuntien, Vicia 
Faba, Lycopersicum esculentum und Cucurbita Pepo. Von Bakterien- 
kulturen wurde in der Hauptsache eine Reinkultur eines Erregers der 
Schwarzbeinigkeit bei Kartoffeln für die Versuche benutzt, nebenbei 
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Kulturen zweier anderer Schwarzbeinigkeitsbakterien, ferner Bact. tume- 
faciens und Bact. campestre. Die Pathogenität dieser Bakterien für die 
verwendeten Versuchspflanzen wurde in einigen Fällen eigens festgestellt. 
Die pflanzlichen Preßsäfte wie auch die zur Präcipitinreaktion notwen- 
digen Bakterienextrakte wurden durch sehr starkes Zentrifugieren klar 
erhalten. Sämtliche Agglutinationsversuche fielen negativ aus, bei einem 
einzigen Versuch führte die Präcipitinreaktion zu einem positiven Be- 
fund, doch war auch hier die Pracipitation nicht artspezifisch. Dies ist 
allerdings nach LANDSTEINER auch bei den normalen Pricipitinen der 
Tiere nicht der Fall. Verfasser faßt seine Ergebnisse dahin zusammen, 
daß sich Pflanzen in Bezug auf die Bildung artspezifischer Präeipitine 
und Agglutinine anders verhalten als die Tiere. Die Methodik ist als 
durchaus einwandfrei zu bezeichnen, wenn auch bei derartigen Versuchen 
stets mit der Möglichkeit zu rechnen ist, daß beim Zentrifugieren die 
wirksamen Stoffe an den Bodenbelag adsorbiert werden. 

So kann man beim Rückblick auf die Ergebnisse der drei zuletzt be- 
sprochenen Arbeiten sagen, daß die Frage, ob eine auf biologischen Ab- 
wehrkräften (Agglutinine, Präcipitine usw.) fußende natürliche Resistenz 
bei Pflanzen zu finden ist, noch nicht entschieden ist, daß aber auch unter 
Berücksichtigung von SARDINAs Ergebnissen durchaus mit der Möglich- 
keit dieser Resistenz zu rechnen ist. 

Diese Annahme wird durch Ergebnisse von Versuchen bestätigt, die 
in jüngster Zeit über die Frage natürlicher Resistenz höherer Pflanzen 
gegenüber Bakterien veröffentlicht wurden. In einer dieser Arbeiten (46), 
die von medizinischer Seite, nämlich von Muc# ausgeht, werden die Ver- 
änderungen von Tuberkelbazillen beobachtet, welche in dieSaftbahn von 
Tomaten und Salatpflanzen eingeführt worden waren. Die Tuberkel- 
bazillen verloren nach den Angaben der Verfasser unter dem Einflusse 
der Pflanzensäfte ihre Färbbarkeit, doch scheinen ergänzende serologische 
Versuche zu diesem Problem nicht angestellt worden zu sein. 

AufschluBreicher ist eine Untersuchung von EmizY M. BERRIDGE (47), 
in der die schon von WAGNER und SARDINA aufgerollte Frage einer 
natürlichen Resistenz von Kartoffelknollen gegenüber pathogenen Bak- 
terien erneut behandelt wird. Wie WAGNER, so konnte auch BERRIDGE 
im Kartoffelpreßsaft einen Gehalt an bakteriellen Präcipitinen fest- 
stellen. 

Während aber den Untersuchungen WAGNERs und KRITSCHEWSKYS 
der Gedanke einer direkten Proportionalität zwischen Pathogenität 
der Bakterien und ihrer Agglutinierbarkeit durch Preßsaft der Wirts- 
pflanze zugrunde liegt, kommt BERRIDGE bei ihren Untersuchungen zu 
dem Ergebnis, daß der Kartoffelsaft unter normalen p,„-Bedingungen 
am wenigsten jene Bakterienformen agglutiniert, die für Kartoffeln 
pathogen sind. 
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Bei Versuchen, in denen der p,-Wert des Kartoffelsaftes künstlich 
variiert wurde, zeigte sich nämlich, daß für jede Bakterienart ein be- 
stimmter Punkt innerhalb des p,-Bereiches ermittelt werden kann, in 
welchem die Bakterien keine Agglutination erfahren ; bei kartoffelpatho- 
genen Bakterienarten fällt dieses serologische Wirksamkeitsminimum mit 
dem p,-Wert des natürlichen Kartoffelpreßsaftes zusammen, während 
dieses Minimum bei saprophytischen Bakterienarten in einen saureren 
oder basischeren Bereich fällt. 

Der Schluß liegt nahe, auf diesen Befund die Theorie einer kausalen 
Abhängigkeit der Pathogenität von der Agglutinierbarkeit aufzubauen. 
Darnach könnten solche Bakterienformen zu Parasiten werden, gegen 
welche der Gewebesaft der Wirtspflanze unter natürlichen p,-Be- 
dingungen keine serologische Wirksamkeit zu entfalten vermag. 

Freilich ist der experimentelle Unterbau dieser Theorie noch zu 
schwach, um ihre allgemeinere Bedeutung beurteilen zu können. Immer- 
hin deuten auch BERRIDGEs Ergebnisse auf das Vorkommen natürlicher 
Schutzstoffe bei Pflanzen hin, wenn sie auch für sich allein keinen un- 
umstößlichen Beweis für diese Annahme bilden. 

Ebenso zwiespältig sind die Ergebnisse jener Untersuchungen, die 
unserer letzten Gruppe einzuordnen wären, und die der Frage gelten, ob 
der pflanzliche Organismus zur Erwerbung einer auf Bildung von Anti- 
körpern beruhenden Immunität imstande ist. KRITSCHEWSKY (13 und 
14) und WAGNER (15 und 16), die beide auch diese Frage verfolgt haben, 
sind hierbei zu negativen oder wenigstens nicht eindeutigen Ergebnissen 
gelangt, während ScHIFF-GIoRGINI (51) in einer schon viel früher er- 
schienenen Arbeit für den speziellen Fall der Beziehungen zwischen Öl- 
baum und Bacillus oleae an Hand von Versuchen die Möglichkeit einer 
aktiven Immunisierung bejaht. Lange Zeit lag hiernach das Gebiet 
brach. Doch ist in den letzten Jahren über dieses Problem eine Fülle 
neuer Untersuchungen angestellt worden, die von DOMENICO CARBONE 
(18) 1928 im Ztb. Bakter. (II, 76, S. 428) kurz besprochen wurden. CAR- 
BONE stellt aus den Arbeiten dieser neueren (meist italienischen oder fran- 
zösischen) Untersucher eine Liste zusammen, in welcher 18 Paare von 
Wirtspflanzen und dazugehörigen Schmarotzerkryptogamen aufgeführt 
sind. Für die 18 in dieser Liste aufgezählten Wirtspflanzen ist der Beweis 
der Möglichkeit einer erfolgreichen Immunisierung gegenüber je einem 
dieser Parasiten erbracht worden. Bei allen 18 Paaren war gegenüber 
einer Reinfektion eine vollständige oder wenigstens teilweise Immunität 
zu verzeichnen, während die nicht vakzinierten Kontrollpflanzen sämtlich 
von den virulenten Keimen angegriffen und in der Regel getötet wurden. 

Zweifellos sind viele der von CARBONE gesammelten Beobachtungen 
für das allgemeine Problem der Immunität von großer Bedeutung. So 
sei hier kurz auf Versuchsergebnisse ARNAUDIS (45) hingewiesen, aus 
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denen hervorgeht, daB Geranienpflanzen, welche ältere durch Bact. tume- 
faciens erzeugte Geschwüre tragen, eine gewisse Widerstandsfähigkeit 
gegen neuerliche Infektion durch den gleichen Erreger erlangen. Viele 
dieser von CARBONE erwähnten Untersuchungen stützen sich auf rein 
pathologische Beobachtungen und berühren nicht die Frage nach der 
Ursache der festgestellten Immunität. Bei einem anderen Teil der von 
CARBONE referierten Untersuchungen wurden zwar serologische Experi- 
mente in vitro zur Frage der Antikörperbildung angestellt, lieferten aber 
negative Resultate. Aus dem gesamten Bereich der Beziehungen 
zwischen höheren Pflanzen und ihren kryptogamen Symbionten oder 
Parasiten lassen sich nur zwei Fälle herausgreifen, in denen anatomische 
Beobachtungen und serologische Untersuchungen übereinstimmend auf 
die Existenz pflanzlicher Antikörper hinweisen. Der eine dieser Fälle, 
der schon oben gestreift wurde, bezieht sich auf den Schutz der Orchi- 
deenknollen vor Wurzelpilzen, der andere Fall auf die Wechselbeziehun- 
gen zwischen Wurzelzellen von Leguminosen namentlich der Gattung 
Lathyrus und ihren endobiotischen Knöllchenbakterien. 

BERNARD war bei seinen Versuchen über die Wurzelpilze der Orchi- 
deen zu dem Ergebnis gelangt, daß die Wurzelknollen vorgebildete Ab- 
wehrstoffe gegen diese Pilze enthalten, also natürliche Resistenz gegen 
eine Infektion durch die Wurzelpilze aufweisen. NOBÉCOURT (12) hat in 
neuerer Zeit BERNARDs Untersuchungen wieder aufgenommen und hier- 
bei gefunden, daß aus Knollenstücken, welche für gewisse Zeit dem Ein- 
fluß von Äther oder Chloroformdämpfen ausgesetzt waren, solche fungi- 
cide Stoffe nicht mehr ins Nährsubstrat zu diffundieren vermögen. Da 
nicht anzunehmen ist, daß diese Stoffe durch Narkotika zerstört werden, 
kommt NoB£coURT zu der Überzeugung, daß die Bildung der fungiciden 
Substanzen eine Reaktion der Wurzelknollen gegenüber einer substan- 
tiellen Beeinflussung durch die Wurzelpilze darstellt. Diese Schutzstoffe 
sind also nach NoB£courts Ansicht als echte Antikörper, der Schutz der 
Wurzelknollen als Zustand erworbener Immunität aufzufassen. 

Diesen Untersuchungen über den Schutz von Orchideenknollen gegen 
Wurzelpilze lassen sich wegen mancher Übereinstimmungen die Be- 
obachtungen an die Seite stellen, welche der italienische Forscher CAPPEL- 
LETTI (44) über die Beziehungen der Wurzelzellen von Platterbsen zu 
ihren Knöllchenbakterien veröffentlicht hat. Bei mikroskopischer Unter- 
suchung des Infektionsvorganges zeigte sich, daß der Spaltpilz nach sei- 
nem Eindringen in die Wurzelhaare in Form schleimiger Kolonien zum 
Perizykel vordringt, wo seine Einwanderung in die Wirtszellen erfolgt. 
Hier erleidet nun der Parasit gewisse anatomische Veränderungen, welche 
mit Umformungen der Organellen der Wirtszellen parallel laufen. Wäh- 
rend nämlich der zuerst stäbchenförmige Bacillus eine zunächst hefepilz- 
ähnliche, dann bauchig elliptische Form annimmt, welche als Bakteroid 
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bezeichnet wird, vergrößert sich das Volumen der Wirtszelle, Kern und 
Kernkörperchen hypertrophieren und das Plasma nimmt eine netzförmige 
Struktur an. Wenn nun CAPPELLETTI aus jungen Knöllchen von Platt- 
erbsenwurzeln einen Preßsaft herstellte, so lange die Bakterien noch 
stäbchenfürmige Gestalt aufweisen, ergab dieser Saft im Reagenzglas mit 
Kulturen des gleichen Spaltpilzes keinerlei Wirkung: Wurde aber der 
Preßsaft aus älteren Knöllchen gewonnen, in welchen die Bakterien schon 
die Form von Bakteroiden aufwiesen, so trat eine ausgesprochene Präcipi- 
tinreaktion ein. Darnach deutete CAPPELLETTI den anatomischen Be- 
fund derart, daß die Wirtszelle durch das Eindringen des Schmarotzers 
zu erhöhter Aktivität angeregt werde, als deren Ausdruck die Hyper- 
trophie des Kernes anzusehen sei. 

Die im Gefolge dieser Aktivität von der Zelle gebildeten Antikörper 
würden dann die sukzessive Umbildung der Bakterien zu Bakteroiden 
veranlassen. In diesem Zusammenhang erwähnt er auch einen Befund 
von DANGEARD, demzufolge Knöllchenbakterien, welche sich in Inter- 
cellularräumen entwickeln, keinerlei Formveränderung erleiden. CAPPEL- 
LETTI schließt aus diesen Beobachtungen, daß Antikörper bei Pflanzen 
rein auf die Zellen beschränkt sind und nicht die Fähigkeit aufweisen, 
zu wandern. 

Stellt man nun die bisher besprochenen Befunde, die für Antikörper- 
bildung im Pflanzenreich sprechen, in Vergleich zu den Beobachtungen 
über Antikörperbildung im Tierreich, so treten gegenüber bedeutenden 
Unterschieden nur wenige Übereinstimmungen zutage. 

Denn die erwähnten Beispiele, soweit sie überhaupt auf Antikörper- 
bildung im Pflanzenreich hinweisen, beziehen sich auf Anpassungs- 
erscheinungen phanerogamer Wirtspflanzen an ganz bestimmte krypto- 
game Parasiten oder Symbionten, auf eine Form erworbener Immunität 
also, die als Ergebnis einer langwährenden phylogenetischen Entwicklung 
anzusehen ist. So vertritt CARBONE in Bezug auf die Bedeutung der Anti- 
körperbildung im Pflanzenreich die Ansicht, ,,daB höchstens an eine auf 
den erkrankten Teil lokalisierte humorale Abwehr zu denken ist, die sich 
jedenfalls auf ganz besondere Symbiosefälle beschränkt‘. Der tierische 
Organismus dagegen verfügt über die Fähigkeit, auf künstlichem Wege 
Immunität gegenüber Eiweiß der verschiedensten Tier- oder Pflanzen- 
arten zu gewinnen, die weder auf die phylogenetische noch auf die onto- 
genetische Entwicklung des immunisierten Tieres irgendeinen Einfluß 
ausüben konnten. Ein weiterer wichtiger Unterschied besteht in der Tat- 
sache, daß beim Tier die Antikörper im Blut kreisen, während sie bei der 
Pflanze auf den Inhalt von Zellen beschränkt sind. 

Doch diese Differenzen zwischen den Vorgängen der Antikörper- 
bildung in beiden Organismenreichen treten etwas zurück, wenn wir 
im folgenden die Versuchsergebnisse über erworbene Immunität zwi- 
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schen verschiedenen Arten höherer Pflanzen in die Betrachtung ein- 
beziehen. 

Von untergeordneter Bedeutung ist hierbei die Frage, ob Pflanzen Im- 
munität gegenüber Parasiten aus dem Bereich der Phanerogamen zu erwer- 
ben vermögen. Untersuchungen von HEINRICHER (48 und 49), die sich aller- 
dings auf pathologische Beobachtungen an lebenden Pflanzen beschrän- 
ken, deuten darauf hin, daß der Birnbaum bei mehrmaligem Befall durch 
die Mistel sukzessive seine Immunität gegenüber diesem Parasiten steigert. 
Doch soll hier von einer ausführlicheren Besprechung dieser Frage abge- 
sehen werden, da nun vor allem die Möglichkeit der künstlichen Immuni- 
sierung gegen Eiweiß beliebiger Pflanzenarten zur Diskussion steht. 

Über erfolgreiche Versuche zur Immunisierung höherer Pflanzen 
gegenüber Eiweiß von Arten, die in keiner symbiontischen oder para- 
sitischen Abhängigkeit zur immunisierten Art stehen, berichtet Pıcapo 
(19) 1921. In Anlehnung an die in der Medizin übliche Technik injizierte 
er wässerige Aufschwemmungen von Pollenkörnern von Mais in Kla- 
dodien von Opuntien. Der nach einigen Tagen aus vorbehandelten Ver- 
suchspflanzen gewonnene Preßsaft wies nach seiner Klärung durch 
Zentrifugieren und Filtration eine spezifische Wirksamkeit gegenüber 
Maispollen auf. Der Nachweis wurde in der Weise erbracht, daß auf Pol- 
lenkörner, welche auf Glukoseböden in PETRI-Schalen keimten, einige 
Tropfen solchen Preßsaftes geträufelt wurden. Die von Preßsaft be- 
deckten Pollenkörner wurden, wie die makroskopische und mikrosko- 
pische Untersuchung zeigte, teils agglutiniert, teils völlig aufgelöst, 
während Pollenkörner, denen derartiger Preßsaft nicht zugesetzt worden 
war, Keimschläuche ausbildeten. Die Wirkung war nur gegenüber Pol- 
len von Mais und einigen anderen Gräsern festzustellen, dagegen völlig 
negativ gegenüber Pollen entfernter stehender Pflanzen, z. B. von Lilia- 
ceen. Übrigens sprach sich die Spezifität der Reaktion auch in der Tat- 
sache aus, daß lediglich die Pollenkörner von Mais durch den Preßsaft 
eine Auflösung erfuhren, während die Pollenkörner anderer Gramineen 
bei Zugabe von Immunsaft nur agglutiniert wurden. Preßsaft aus nicht 
vorbehandelten Opuntien übte keinerlei Wirkung auf Maispollen aus. 

Die der Untersuchung beigegebenen Photographien zeugen von einer 
recht deutlich erkennbaren Wirkung des Immunextraktes. Eine Nach- 
prüfung der Versuche wäre aber sehr erwünscht, da die ausgesprochen 
positiven Ergebnisse gegenüber vielen negativen Befunden anderer For- 
scher eine etwas isolierte Stellung einnehmen. ! 

1 Erst nach der Korrektur wurde mir die ausführliche und kritische Mono- 
graphie von CARBONE u. ARNAUDI (L’immunitä nelle piante. Monografie dell’ 
Istituto Sieroterapico Milanese, Milano 1930) zugänglich, in welcher eine reiche 
Literatur verarbeitet und über viele eigene, zum Teil unveröffentlichte Versuche 


der Verfasser berichtet wird. 
Weitere Beweise für die Existenz von echten Antikörpern bei Pflanzen wer- 
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Aber ganz abgesehen von dem Wert, den man dem Ergebnis der an 
sich sehr aufschlußreichen Versuche beimessen will, scheint mir die An- 
wendungsmöglichkeit der von Picapo benützten Injektionsmethode für 
pflanzliche Objekte sehr beschränkt zu sein. Die Methode erfuhr ja ihre 
Ausgestaltung bei Versuchen über die Immunisierung von Tieren, welche 
durch den Besitz eines Blutgefäßsystems befähigt sind, größere Mengen 
von Antigen aufzunehmen und allen lebenswichtigen Organen zuzuführen. 
Bei der Pflanze aber ist diese Möglichkeit nicht gegeben. 

Darum bedeutet es in methodischer Beziehung einen bemerkens- 
werten Fortschritt, daß Kostorr bei seinen 1929 veröffentlichten Unter- 
suchungen, welche den Anlaß zur vorliegenden Arbeit gegeben haben, 
von dieser dem pflanzlichen Objekt nicht recht angepaßten Methode ab- 
ging und einen innigen Kontakt der beiden artfremden Eiweißarten auf 
dem Wege der Pfropfung herbeizuführen versuchte. Er griff also auf 
eine in der Botanik und gärtnerischen Praxis längst eingebürgerte Me- 
thode zurück und ging von der Annahme aus, daß bei der Pfropfung von 
Reisern auf artfremde Unterlagen entweder im Reise oder in beiden 
Pfropfpartnern Antikörperbildung ausgelöst werden könnte. 

Von diesem Grundgedanken ausgehend untersuchte nun Kostorr das 
Verhalten von Pfropfungen verschiedener Solanaceen in serologischer und 
anatomischer Beziehung. Den ersten Erfolg erzielte er mit 20 Pfrop- 
fungen von Nicotiana Rusbyi auf Unterlagen von N. rustica. 

Nachdem diese Pfropfungen zu gleicher Zeit ausgeführt worden waren, 
hat Kostorr zur Zeit der Pfropfung und hierauf in Abständen von 
5 Tagen vom Versuchsbeginn aus den Blättern der Reiser wässerige Ex- 
trakte hergestellt und diese in Präcipitinversuchen nach Mrz und UHLen- 


den von den Verfassern hierin nicht erbracht. Auch bei Beurteilung der Ver- 
suchsergebnisse früherer Autoren kommen sie zu eher ablehnenden Ergebnissen. 
Dies gilt namentlich von den oben besprochenen Resultaten Picapos, NoBé- 
courts und CAPPELLETTIS. Picapos Versuche wurden von den beiden Autoren 
(a. a. O. S. 169) mit negativem Erfolg wiederholt. Den Untersuchungen NoBk- 
courts, die für die Annahme sprechen, daß der Schutz der Orchideenknolle gegen 
Wurzelpilze auf erworbene Immunität zurückzuführen sei, stehen (a. a. O. S. 67) 
Beobachtungen von Macrov gegenüber, die eher dahin zu deuten sind, daß diese 
Schutzstoffe schon vor der Infektion durch den Pilz in der Knolle vorgebildet 
sind. Selbst bezüglich der Versuche CAPPELLETTIS, deren experimenteller 
Unterbau von den Verfassern voll anerkannt wird, betont CARBONE (a. a. O. 
S. 180), daß die Spezifität der in den Leguminosenwurzelknöllchen wirksamen 
Agglutinine und damit deren Charakter als Antikörper noch nicht außer Zwei- 
fel steht. 

Als besonders bemerkenswertes Ergebnis der Betrachtungen von CARBONE u. 
ARNAUDI läßt sich deren Befund ansprechen, daß in den Pflanzen in weitgehen- 
dem Maße unspezifisch wirkende ,,Pseudoantikérper‘‘ vorkommen, welche die 
Untersuchung der spezifisch wirkenden echten Antikörper vielfach durchkreuzen 
und erschweren. Mit diesen Anschauungen stimmen auch meine eigenen im fol- 
genden besprochenen experimentellen Befunde gut überein. 
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HUTH mit Extrakten aus Blättern ungepfropfter Versuchspflanzen über- 
schichtet, die der gleichen Art angehörten wie die Unterlagen. 

Dabei zeigte sich, daß die Stärke der an der Berührungszone der bei- 
den Extrakte auftretenden Trübung von der Dauer der Verwachsung 
beider Pfropfpartner abhängig ist. Während die Präcipitinreaktion 
schwach ausfiel, wenn die Extrakte aus Pflanzenreisern stammten, welche 
erst 5 Tage mit ihren Unterlagen verwachsen waren, verlief sie außer- 
ordentlich intensiv, wenn sich die zur Bereitung der Extrakte dienenden 
Pflanzenreiser schon 20 Tage oder länger in Pfropfkontakt mit den 
Unterlagen befanden. Auch Extrakte aus nicht gepfropften Pflanzen 
beider Arten ergaben bei ihrer Überschichtung einen schwach positiven 
Ausfall der Präcipitinreaktion, den Kostorr auf die natürliche Resistenz 
der beiden Arten zurückführt. Diese in den ersten Tagen nach voll- 
zogener Pfropfung feststellbare „Normaltrübung‘‘ klang etwa zwischen 
dem 5. und 10. Tage nach Versuchsbeginn völlig ab, und nun setzte eine 
etwa 20 Tage währende Steigerung des Präcipitingehaltes ein, die schließ- 
lich zu Trübungswerten führte, wie sie bei der Überschichtung von Ex- 
trakten normaler Pflanzen der beiden Versuchsarten niemals beobachtet 
werden konnten. Der Extrakt aus dem Reis entspricht daher nach 
Kosrorrs Deutung einem Immunserum und wird von ihm als Immun- 
extrakt bezeichnet, während dem Extrakt aus Pflanzen jener Art, welche 
als Unterlagen dienten, die Bezeichnung eines Antigens zuerkannt wird. 

Diese an der Pfropfung Nicotiana Rusbyi auf Nicotiana rustica ge- 
wonnenen Ergebnisse wurden nun nach vier Richtungen hin erweitert. 

Zunächst wurde die Frage untersucht, ob sich die präeipitinsteigernde 
Wirkung der Pfropfung bei allen oder wenigstens vielen Pfropfkombina- 
tionen nachweisen lasse. Unter den 26 Pfropfkombinationen der ver- 
schiedensten Solanaceenarten, welche KosTOFF zu seinen Versuchen 
herangezogen hat, war nur bei vier die präcipitinsteigernde Wirkung mit 
der gleichen Deutlichkeit wie bei der zuerst untersuchten Kombination 
zu erkennen; bei elf weiteren Kombinationen war die Wirkung der 
Pfropfung schwächer ausgeprägt, und in elf Fällen trat eine solche über- 
haupt nicht in Erscheinung. 

Mit jenen Pfropfungen, bei welchen eine starke präcipitinsteigernde 
Wirkung aufgetreten war, stellt KOSTOFF nun zunächst Untersuchungen 
über die Frage an, bis zu welcher Verdünnung der Extrakte ein positiver 
Ausfall der Reaktion noch erkennbar bleibt. Hierbei ergab sich, daß der 
positive Ausfall der Präcipitinreaktion noch deutlich ist, wenn entweder 
der Immunextrakt bei unverdünntem Antigen auf das 100fache oder der 
Antigenextrakt bei unverdünntem Immunsaft auf das 128fache ver- 
dünnt werden. 

Nun wurde das wichtige Problem der Spezifität der beobachteten 
Reaktionen geprüft, und zwar wiederum an der Pfropfkombination Nico- 
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tiana Rusbyi auf Nic. rustica. Es ergab sich hierbei, daß der Immun- 
extrakt von Nicotiana Rusbyi die stärkste Wirkung gegenüber jener Art 
ausübte, die als Antigen gewirkt hatte, in unserem Falle also gegenüber 
Extrakt aus Nicotiana rustica. Aber auch eine Wirkung des Immun- 
extraktes gegenüber Extrakten aus Versuchspflanzen anderer Solana- 
ceenarten ließ sich feststellen, namentlich gegenüber solchen aus Nico- 
tiana paniculata und Nic. glauca, nicht aber gegenüber einem Extrakt aus 
Nicotiana Tabacum. Nun gehören Nic. glauca und paniculata mit Nic. 
rustica zum subgenus rustica der Gattung Nicotiana, während Nic. Taba- 
cum einer anderen Sektion der Gattung angehört. So kam Kostorr zu 
dem Ergebnis, daß die Wirkung der pflanzlichen Antikörper genau wie 
die der tierischen als art- bzw. verwandtschaftsspezifisch anzusehen ist. 
Allerdings soll nicht verschwiegen werden, daß häufig auch unspezifische 
Reaktionen beobachtet werden konnten. 

Auch bei der letzten hier zu besprechenden Gruppe von Kostorrs 
Untersuchungen, die sich mit der Beeinflußbarkeit des Ablaufes der Prä- 
cipitinreaktion durch physikalische und chemische Faktoren befaßt, be- 
stätigte sich eine gewisse Übereinstimmung im Verhalten pflanzlicher 
und tierischer Immunextrakte. 

Wurden entweder die Immunextrakte oder die Antigene vor der Re- 
aktion !/, Stunde lang dem Einflusse höherer Temperaturen ausgesetzt 
(25°, 60°, 80°, 100°), so war der Ausfall der Reaktion desto schwächer, je 
höher die Temperatur war, die vorher auf einen der Säfte eingewirkt 
hatte. Zusatz gewisser Metallsalze (MgSO,, Na,SO,, Li,Cr,0,) vereitelte 
den normalen Verlauf der Reaktion, während der Zusatz von Formal- 
dehyd, Toluol und Chloroform sowie der p,,-Gehalt der Lösung ohne Ein- 
fluß auf den Verlauf der Reaktion blieben. 

Die große Reihe dieser Untersuchungen in vitro wird noch ergänzt 
durch zahlreiche anatomische Beobachtungen an der lebenden Pflanze. 
Die Pfropfungen pflegten besonders dann erfolgreich zu sein, wenn Unter- 
lage und Reis annähernd die gleiche Masse aufwiesen. Bei manchen 
Pfropfungen zeigten sich trotz Einhaltung dieses Verhältnisses bei den 
Reisern Entwicklungsstörungen. So konnten Reiser von Nic. Tabacum 
var. macrophylla auf Datura Wrightii keine normalen Blütenröhren her- 
vorbringen und auch die Kelchblätter waren verkümmert. Diese mor- 
phologischen Störungen lassen sich bis zu den Veränderungen des Zell- 
teilungsmodus der Pollenmutterzellen hinab verfolgen, da bei manchen 
Pfropfungen 30%, bei anderen sogar 50% der Pollenkörner sich als 
abortiv erwiesen. 

Endlich werden auch Beobachtungen anatomischer Art angeführt, 
welche dafür sprechen, daß die Chloroplasten und Stärkekörner des einen 
Pfropfpartners namentlich in der Berührungszone schwere Schädigungen 
wahrscheinlich durch die Lebenstätigkeit des anderen Pfropfpartners 
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davontragen, und daB Reservestärke, welche beispielsweise im Reis an- 
gehäuft wurde, nicht nur nicht in allen Fällen durch die Unterlage, son- 
dern manchmal sogar nicht durch das von der Unterlage beeinfluBte Reis 
selbst ausgenützt werden kann. All diese Störungen morphologischer und 
anatomischer Art werden auf die Wirkung sei es nun der arteigenen oder 
der vom Pfropfpartner gelieferten Antikörper zurückgeführt, die nament- 
lich in der Verwachsungszone zu schweren Schädigungen der Zellen und 
ihrer Inhaltsstoffe führen können. 

Im Zusammenhang mit den ausgedehnten serologischen Resultaten 
dürfte sich gegen die Beweisfähigkeit dieser Schlußfolgerungen wenig ein- 
wenden lassen. Das Ergebnis der Kostorrschen Abhandlung läßt sich 
daher dahin zusammenfassen, daß nach seinen zahlreichen Versuchen in 
vivo und in vitro vorbehaltlich der Richtigkeit der methodischen Durch- 
führung die Existenz einer auf Bildung von Antikörpern beruhenden er- 
worbenen Immunität bei Pflanzen als erwiesen anzusehen ist. Allerdings 
muß dieser Schluß schon hier, wo methodische Fragen nicht zur Dis- 
kussion stehen, eine Einschränkung erfahren. 

Von den 26 Paaren von Pfropfungen, welche von Kostorr untersucht 
wurden, konnte nur bei 5 Paaren im Gefolge der Pfropfung eine beträcht- 
liche Steigerung des Gehaltes an Präcipitinen festgestellt werden. So 
bleibt es auch bei voller Bejahung von Kostorrs Ergebnissen zweifel- 
haft, ob der Antikörperbildung bei Pflanzen eine ebenso entscheidende 
Rolle beim Vorgang der aktiven Immunisierung zukommt wie beim Tier, 
oder ob die Immunisierung von Pflanzen zwar gelegentlich mit der Bil- 
dung von Antikörpern verknüpft ist, in der Regel aber auf anderem Wege 
bewerkstelligt wird. Ehe der Versuch unternommen wird, diese Frage zu 
entscheiden, soll Kostorrs Methodik einer eingehenderen Erörterung 
unterzogen werden. 


III. Methodik der Prüfung von Pflanzensäften auf ihren Gehalt 
an Präcipitin. 


Die Ausführung der Präcipitinreaktion erfolgt in vier Etappen, welche 
jeweils durch eine Hauptoperation gekennzeichnet sind: Auf die Ex- 
traktion der Organteile folgt die Lösung der wirksamen Stoffe, die zu 
untersuchenden Lösungen werden überschichtet und die Trübungen oder 
Fällungen abgelesen. 

Bei pflanzlichen Stoffen bedarf weiterhin auch die Auswahl der Organ- 
teile, aus welchen die Lösungen hergestellt werden sollen, einer beson- 
deren Berücksichtigung. Die sich hierbei ergebenden Fragen sollen an 
erster Stelle erörtert werden. Hierauf wäre dann in sinngemäßer logischer 
Reihenfolge auf die methodischen Grundoperationen einzugehen. 
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A. Die Auswahl der zur Gewinnung von Antigenen und Antikörpern 
geeigneten Pflanzenteile. 

Schon oben wurde kurz auf die Tatsache hingewiesen, daß der Besitz 
eines Blutgefäßsystems bei den Tieren in gleicher Weise die Möglichkeit 
geschaffen hat, die Immunisierung durchzuführen als auch deren Erfolg 
nachzuweisen. Die im Gefäßsystem strömende Flüssigkeit läßt sich ohne 
weitere Veränderung als Antigen verwenden und enthält andererseits 
nach erfolgter Immunisierung die wirksamen Antikörper. Zwar ist aus 
den Erfahrungen der Medizin und Serodiagnostik längst bekannt, daß 
als Antigene nicht nur Blutserum, sondern praktisch alle eiweißhaltigen 
Körperbestandteile zu verwenderf sind. Unersetzlich erscheint dagegen 
das Serum zum Nachweis der Immunisierung, da es als Sammelbecken 
für die gebildeten Antikörper zu betrachten ist. So hat auch bisher die 
gesamte botanische Serodiagnostik als Testobjekt für den Nachweis der 
Immunisierung das Blutserum des Tieres herangezogen. 

Will man aber, wie es ja das Ziel Kosrorrs ist, die Bildung von Anti- 
körpern in Pflanzen nachweisen, so muß man versuchen, aus der Pflanze 
selbst einen zum Nachweis der vollzogenen Immunisierung brauchbaren 
Stoff zu gewinnen. Dieser müßte im idealen Falle von der Pflanze so ge- 
liefert werden, daß er keiner Behandlung durch Menschenhand mehr be- 
dürfte. Er müßte ferner die Antikörper enthalten und wasserklar sein, 
da ja die Präcipitinreaktion eben in der Feststeiiung von Trübungen bei 
Vermischung zweier klarer Flüssigkeiten besteht. Ein derartiger Stoff 
wird aber von der Pflanze nicht geliefert. Deshalb ist der Forscher in der 
Regel auf die Verwendung pflanzlicher Preßsäfte angewiesen, deren 
Brauchbarkeit zweifellos hinter der im Körper selbst zirkulierender 
Flüssigkeiten zurückbleibt. CARBONE u. ARNAUDI (20, 21, 22) haben die 
Nachteile, welche die Verwendung pflanzlicher Preßsäfte mit sich bringt, 
am schärfsten erfaßt. 

Bei der Herstellung der Preßsäfte, so führen sie aus, werden Stoffe. 
die in der lebenden Zelle und Pflanze getrennt sind, vereinigt, sie werden 
häufig miteinander chemisch reagieren und dadurch Wirkungen erzielen, 
welche der Wirkung dieser Stoffe in der lebenden Pflanze entgegenlaufen. 
CARBONE und ARNAUDI haben deshalb an die Verwendung des Inhaltes 
des pflanzlichen Leitbündelsystems (Siebröhren und Gefäße) gedacht, 
experimentell aber bei der Verwendung dieser keinen Erfolg erzielt. Wenn 
also doch wieder auf die Herstellung von Preßsäften zurückgegriffen wer- 
den muß, so bleibt dabei der Gedanke der italienischen Forscher, daß für 
den Antikörpergehalt die Lage der verwendeten Gewebe innerhalb der 
Pflanze von Wichtigkeit sei, beherzigenswert. 

Der Grundgedanke von CARBONE und ARNAUDI läßt sich etwa so aus- 
drücken, daß Antikörper möglicherweise im absteigenden Strom der Sieb- 
röhren aufgefunden werden könnten, wenn die Antigene mit dem auf- 
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steigenden Transpirationsstrom den jungen wachstumsfähigen Zellen zu- 
geführt worden waren. Da bei Pfropfungen das Reis den Transpirations- 
strom von der Unterlage empfängt, während der Assimilationsstrom von 
ihm in die Unterlage strômt, wären, im Fall die Theorie von CARBONE und 
ARNAUDI zurecht besteht, die Siebteile des Reises als Träger der Anti- 
körper getrennt von den Gefäßteilen zur Herstellung von Preßsäften zu 
verarbeiten. Kostorr hat diesen Versuch nicht unternommen, auch 
bietet er experimentell wegen der geringen Masse des dem Forscher zur 
Verfügung stehenden Materials große Schwierigkeiten. Immerhin scheint 
er mir einer späteren Ausführung wert zu sein. 

Noch aus einem anderen Grunde ist die Frage, welche Organteile zur 
Herstellung der Preßsäfte Verwendung finden, nicht ohne Bedeutung. 
Die serodiagnostischen Untersuchungen der letzten Jahre haben näm- 
lich gezeigt, daß die durch Eiweißinjektionen hervorgerufene erworbene 
Immunität nicht immer artspezifisch, sondern unter Umständen auch 
organspezifisch ist (vgl. WARTENBERG 1930 [23]). Kosrorr ist bei Her- 
stellung sowohl der Antigenlösungen wie auch der Immunlösungen von 
Blättern und Stengeln ausgegangen, so daß eine Störung der Versuchs- 
ergebnisse durch Nichtberücksichtigung der Organspezifität wohl nicht 
in Betracht kommt. 


K. Silberschmidt: 


B. Die Vorbehandlung des Versuchsmateriales bis zur Lösung. 
(Vorextraktion.) 

Kostorr (a. a. O., S. 43) führt an, daß sein Versuchsmaterial für beide 
Extraktkomponenten nach den Vorschriften von UHLENHUTH und MEz 
mit a) weinsäurehaltigem Alkohol und Äther, b) mit Äther, c) mit Chloro- 
form oder d) mit Chloroformalkohol ausgezogen worden sei. An einer 
späteren Stelle führt er (a. a. O., S. 56) aus, daß die Deutlichkeit der Re- 
aktionen durch die Vorbehandlung, namentlich durch die Ätherextrak- 
tion, sehr stark herabgemindert werde. 

Die Vorbehandlung des zu den Reaktionen verwendeten Materials ist 
eine der wichtigsten und kritischsten Fragen der Serodiagnostik. Da die 
Erkenntnisse auf diesem Gebiete rein empirischer Natur sind, kann nicht 
genug Wert auf präzise Einhaltung der vorgeschriebenen Normen und 
auf ausführliche Beschreibung des Versuchsverlaufes gelegt werden. Die 
nach Vorbehandlung erzielten Ergebnisse Kostorrs fordern in mancher 
Beziehung die Kritik heraus. Es soll daher zuerst untersucht werden, ob 
Kosrorrs Verfahren völlig den Vorschriften der von ihm zitierten Quellen 
entspricht, und dann kurz erörtert werden, inwieweit die von ihm be- 
folgte Extraktionsweise im Einklang mit den neuesten Arbeiten auf sero- 
diagnostischem Gebiete steht. 

In den früheren Veröffentlichungen von MEz (24) (1924) erscheint 
eine Extraktion des Versuchsmaterials als nicht stets obligatorisch. Er 
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schreibt a. a. O. S. 1068: Das Material muß überall da, wo fettes und 
ätherisches 6! in größerem Ausmaße vorhanden ist, durch Alkohol und 
Äther extrahiert werden.... Bei der Verwendung der Samenpulver ... 
ist dagegen eine Extraktion des Fettes im allgemeinen unnötig. In den 
späteren Arbeiten der Königsberger Schule wird dagegen die Notwendig- 
keit der Vorextraktion betont. 

In der 1925 erschienenen Arbeit: Zur Theorie der Serodiagnostik (26) 


führen die Verfasser als eine unterdessen eingeführte Neuerung die Ex- 


traktion mit Alkohol unter Zugabe einer kleinen Menge von Weinsäure 
an. Darauf folgt prinzipiell ein gründliches Ausäthern. Dieses hat den 
Zweck, die... Fette und Lipoide zu beseitigen. Letztere besitzen eine 
unspezifische Einwirkung auf das Serum. — In technischer Beziehung 
noch aufschlußreicher sind die Angaben von ZIEGENSPECK (27): Am 
besten ist es . . ., die Organteile mit gleichem Volum Weingeist gemischt 
im Mörser zu Brei zu zerstampfen ... Der Brei wird mit Weingeist in 
eine große Eprouvette gespült. Der Weingeist wird so oft gewechselt als 
noch nennenswerte Stoffmengen in Lösung gehen. Das hieraus resul- 
tierende Pulver wird als Ausgangssubstanz für die Extraktbereitung be- 
nützt. 0,1 g Pulver bleiben im Reagenzglas 5 Stunden von Weingeist 
überschichtet. Nach dem Abgießen wird Äther zugegeben und sofort ab- 
gegossen. Auch ein zweiter Aufguß wird dekantiert, der dritte Aufguß 
bleibt 5 Stunden unter viermaligem Umschütteln mit dem Pulver stehen. 
Das Pulver wird hierauf ohne weitere Chloroformbehandlung mit NaCl- 
Lösung extrahiert (vom Verfasser etwas gekürzt). 

Die Arbeiten der Königsberger Schule, welche diese näheren Angaben 
enthalten, sind übrigens von KosTorF nicht aufgezählt und wohl auch 
nicht benützt worden. Aus den wenigen Bemerkungen, welche KOSTOFF 
den technischen Fragen der Vorbehandlung widmet, kann man weder 
entnehmen, nach welcher Vorschrift noch auch nach welchen Zeit- 
abmessungen die Behandlung der Pflanzenteile mit den angeführten 
Extraktionsmitteln stattfand. Ob daher das methodische Vorgehen 
Kostorrs genau den Anweisungen von MEz entspricht, läßt sich nach 
den spärlichen Angaben Kostorrs schwer entscheiden, doch dürfte die 
Frage eher zu verneinen sein. 

Ein derartiger Mangel an Übereinstimmung zwischen der Art der Vor- 
behandlung bei Mzz und Kostorr wäre für die Bewertung von KosTorrs 
Methodik völlig bedeutungslos, wenn nicht " 

1. Die Vorbehandlung mit Alkohol und Äther nach Kostorrs An- 
gaben die Deutlichkeit der Reaktionen abgeschwächt hätte, und 

2. nach Ergebnissen vieler neuerer serologischer Arbeiten, die aller- 
dings nicht unwidersprochen blieben, erst die völlige Extraktion die 
Spezifität des Ausfalles der Reaktionen gewährleistet. 

Um die entscheidende Bedeutung dieser methodischen Frage dar- 
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zulegen, muB kurz auf den derzeitigen Stand der serodiagnostischen For- 
schung eingegangen werden. 

Die Ergebnisse, welche auf botanisch serodiagnostischem Gebiet in 
Königsberg erzielt worden waren, wurden in Berlin einer eingehenden 
Nachprüfung unterzogen. Hierbei kamen die Berliner Forscher zu stark 
abweichenden Ergebnissen, die von Mez und seiner Schule zum Teil auf 
die Abänderung der ursprünglichen Mezschen Methodik zurückgeführt 
wurden. Auch in Bezug auf die Extraktion verfuhren GILG, SCHÜRHOFF 
(28) und deren Schüler anders als die Könisberger Forscher, indem sie aus 
Rücksicht auf die Labilität des Eiweißmoleküls die Alkoholextraktion 
unterließen. 

Aus diesem Anlaß ist nicht nur von der Seite der Königsberger For- 
scher, sondern beispielsweise auch von Morirz (29, 30 und 31) in Kiel, 
der beiden Richtungen gerecht zu werden versucht, auf die große Be- 
deutung der alkoholischen und ätherischen Extraktion hingewiesen wor- 
den. Die serologische Artspezifität beruht auf der Tatsache, daß jede Art 
durch Besonderheiten im physikalischen oder chemischen Aufbau ihres 
Eiweißes gekennzeichnet ist. Nun sind auch die Lipoide, die keineswegs 
bei jeder Art Verschiedenheiten im Aufbau zeigen, befähigt, serologische 
Reaktionen zu ergeben. 

Sind daher Lipoide in den Antigen- oder Immunlösungen enthalten, 
so können durch unspezifische Lipoidreaktionen die artspezifischen Ei- 
weißreaktionen überdeckt werden. Das Ziel der Alkohol- und der Äther- 
extraktion besteht darin, daß die Lipoide hierdurch restlos entfernt wer- 
den. Moritz weist darauf hin, daß beispielsweise das ForssMANNsche 
heterogenetische Antigen alkohollöslich ist. 

Wenn daher Kosrorrs Reaktionen durch eine 2stündige Behandlung 
mit einem Gemisch von Weinsäure, Alkohol und Äther bedeutend ab- 
geschwächt werden (Tabelle 18a), während Mez eine 5stündige Behand- 
lung mit Alkohol und eine ebensolange mit Äther vorsieht, so ist dies 
insofern auffallend, als Zweifel entstehen könnten, ob es sich bei KostTorrs 
Reaktionen um wirkliche Eiweißwirkungen handelt, oder ob unspezifische 
Lipoidreaktionen das Ergebnis verschleiern. Zwar führt er auch Versuche 
an, welche für die Spezifität einiger der von ihm untersuchten Prä- 
eipitinreaktionen sprechen. So geht aus den Tabellen 19—22 hervor, daß 
Immunextrakt eines Reises von Nic. Rusbyi auf Nic. rustica am stärksten 
gegen Antigenextrakt aus Nic. rustica reagiert und auch Reaktionen 
gegenüber den nächsten Verwandten von Nic. rustica (Nic. paniculata 
und Nic. glauca) ergibt. Aber einerseits wäre es nicht undenkbar, daß das 
Subgenus rustica durch den Besitz einer Substanz lipoiden Charakters 
gekennzeichnet ist, die den Ausfall der Reaktion bedingt, anderers its 
wirkt nach Angabe der gleichen Tabelle Immunextrakt von Nic. Rusbyi 
(gegen rustica) auch gegenüber Extrakten von Nicotiana alata und Langs- 
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dorffii. Für diese Reaktionen macht Verfasser selbst heterogenetische 
Prâcipitine verantwortlich. 

Wenn ich selbst auch annehmen möchte, daß Kostorrs Reaktionen 
auf die Wirkung der Eiweißbestandteile zurückzuführen sind!, so muß 
doch hier betont werden, daß eine experimentelle Nachprüfung dieser 
Verhältnisse um so mehr geboten erscheint, als Kostorr auf Anstellung 
sämtlicher Eiweißreaktionen verzichtet. Dadurch ist auch jede Möglich- 
keit, die Wirkung der Extraktion zu ermitteln, beseitigt. 

In den zahlreichen Fällen, in welchen Kostorr den Erfolg einer Im- 
munisierung nicht feststellen konnte, ist demnach die Möglichkeit nicht 
ausgeschlossen, daß durch Mitwirkung von Lipoiden oder durch Mangel 
an gelöstem Eiweiß der positive Ausfall der Reaktionen verhindert 
wurde. Eine weitere Fehlermöglichkeit, an der aber Kostorr keine 
Schuld trägt, ist durch die Anwendung der Alkohol- Ätherextraktion 
selbst bedingt. 

F. Meyer (33) versucht, jene Komponente des Plasmaeiweißes zu 
isolieren, welche für den Ausfall der serologischen Reaktionen von be- 
sonderem Belang ist. Er führt dabei aus (a. a. O. S. 303): Die Versuche, 
das Eiweiß von störenden Begleitstoffen durch Extraktion mit Alkohol, 
Ather-Alkohol und Chloroform zu befreien, . . . schlagen fehl, da bei dieser 
Behandlung auch das Plasmaeiweiß entfernt wird, so daß ein Antigen, 
das aus einem derartig behandelten Material hergestellt wird, kaum noch 
Eiweißreaktionen zeigt. Hiermit stimmen auch neuere Befunde von 
GOERNER, a. a. O. S. 21, und Arms (34) überein. MEYER führt zur Er- 
klärung dieses Verhaltens Erfahrungen von MiCHAELIS an, die dafür 
sprechen, daß Plasmalipoide an Eiweiß absorbiert diesen ähnliche Lö- 
sungsverhältnisse verleihen, wie sie Fette zeigen. Jedenfalls vertritt 
Meyer die Ansicht, daß entgegen dem normalen Verhalten der Eiweiß- 
körper in diesem Falle bei der Behandlung mit Alkohol ein Großteil des 
Eiweißes in die alkoholische Lösung geht. MEYER zeigt aber einen Weg, 
bei dessen Verfolgung die Gefahr einer Herauslösung von Eiweiß infolge 
der Vorextraktion vermieden wird. Er gibt nämlich (a. a. O. S. 318) 
ein Verfahren an, das auf die Untersuchungen WILLSTATTERs zur Chemie 
des Chlorophylls aufgebaut ist und eine sukzessive Extraktion des Aus- 
gangsmaterials durch Benzol, Benzol und Petroläther, Petroläther und 
Alkohol vorsieht. Dieses Verfahren hat sich nach Angaben von WARTEN- 
BERG (a. a. O. S. 36), GOERNER (a. a. O. S. 14) u. a. bei verschiedenen 
Untersuchungen sehr gut bewährt. 

Bei meinen eigenen Versuchen zur Frage der erworbenen Immunität 
bei Pflanzen sollen beide Extraktionsweisen nebeneinander angewendet 
werden, um jedenfalls der Gefahr eines Eiweißverlustes zu entgehen. 


1 Neuerdings kommt GOERNER (32), allerdings auf Grund nicht sehr ausge- 
dehnter Untersuchungen zu dem Ergebnis, daß Lipoidstörungen selten sind. 
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Das Ergebnis dieser Betrachtungen über die Methodik der Vor- 
behandlung von Pflanzenmaterial zur Entfernung der Lipoide kann da- 
hin zusammengefaßt werden, daß die von Kostorr festgestellte Ab- 
schwächung des Reaktionsergebnisses nach Vorextraktion zwar mög- 
licherweise durch Eiweißverluste erklärt werden kann, aber einer Nach- 
prüfung um so mehr bedarf, als die Anstellung von Eiweißreaktionen 
völlig unterblieb. 

Ziel des folgenden Abschnittes ist es zu prüfen, ob beim eigentlichen 
Lösungsvorgang Vorsorge zur Ausschaltung störender und zur Erfassung 
wesentlicher Substanzen getroffen wurde. 


C. Der Lösungsvorgang. 
a) Das Lösungsmittel. 

Als Lösungsmittel sieht MEz (1924) physiologische Kochsalzlösung 
vor, und nur in Fällen, bei denen auf diese Weise keinerlei Eiweiß in 
Lösung zu bringen ist, wird die Anwendung 0,1%iger NaOH empfohlen. 
Auch bei den in Berlin ausgeführten Untersuchungen wurde in der Regel 
0,85% ige NaCl-Lösung als Extraktionsmittel benützt, daneben wurde nur 
unter Bedenken (Wermunn [35], S. 53, Bärner [36], S. 13) 0,1%ige 
NaOH und vereinzelt (ZARNACK [37], S. 180) auch 0,85%ige Na; PO, 
als Lösungsmittel herangezogen. 

WERMUND (35, S. 52) zog einige Samen, bei denen nach Behandlung 
mit NaCl kein Eiweiß in der Lösung nachweisbar war, mit destilliertem 
Wasser aus und fügte später soviel NaCl in Substanz hinzu als zu einer 
annähernd blutisotonischen Salzkonzentration nötig war. MEYER weist 
darauf hin, daß in den Lösungen, welche zur Anstellung der Präcipitin- 
reaktion dienen sollen, auch Elektrolyte vorhanden sein müssen, damit 
überhaupt die Möglichkeit gegeben sei, eine Aggregation des kolloidalen 
Komplexes als Pracipitinreaktion zu veranlassen. 

Demgegenüber ist es befremdend, daß Kostorr (a. a. O. S. 43) in 
allen Fällen als Lösungsmittel destilliertes Wasser ohne späteren NaCl- 
Zusatz wählte. Er dürfte dabei von der Überlegung ausgegangen sein, 
daß zwar bei tierischen Testobjekten, wie sie von serologischer Seite bis- 
her benützt wurden, sich die Anwendung blutisotonischer Lösungen zur 
Injektion und konsequenterweise auch zur Herstellung der präeipitieren- 
den Lösungen nicht vermeiden ließ, daß aber bei Versuchen mit nur 
pflanzlichen Säften kein Anlaß zur Wahl blutisotonischer Salzkonzen- 
trationen gegeben sei. 

Nun sind aber Elektrolyte nicht nur von Bedeutung bei der Injektion 
von Lösungen in die tierischen Bahnen, sondern sie sind nach WELLS 
(a. a. O. 8. 158) auch nötig, um die Flockung der Antigen- und Anti- 
körpermoleküle nach ihrer Reaktion miteinander zu veranlassen. Die 
Menge der erhaltenen Fällungen wird durch die Menge der vorhandenen 
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anorganischen Salze bedeutend modifiziert!. Die Anwesenheit kleiner 
Mengen von Elektrolyten ist Vorbedingung für das Zustandekommen der 
Fällung überhaupt. Wenn also bei Versuchen mit Tierserum nicht nur 
als Lösungsmittel für die zu injizierenden, sondern auch für die prä- 
cipitierenden Flüssigkeiten physiologische NaCl-Lösung gewählt wurde, 
so geschah dies einerseits um dieser Lösung auf alle Fälle den für den Aus- 
fallungseffekt nötigen Elektrolytgehalt zu sichern, andererseits um die 
Vergleichbarkeit der Präcipitationsergebnisse bei verschiedenen Ver- 
dünnungsstufen eines Serums nicht zu gefährden. Dieser letztere Um- 
stand bedarf vielleicht noch einer kurzen Erläuterung. Die Wirksamkeit 
eines Immunserums wird durch seinen Titer bestimmt, d. h. also durch 
Angabe jenes Verdünnungsgrades des Antigens, bei welchem eine Wir- 
kung des Serums in vitro noch eben deutlich wird. Der Verdünnungsgrad 
dient hierbei als Maß einer bestimmten Antigenmenge, auf welche das 
Immunserum eben noch wirkt. Da es sich also bei den Verdünnungen 
um eine Variierung der antigenisch wirkenden Eiweißmengen handelt, 
müssen alle anderen Bedingungen, darunter vor allem der Elektrolyt- 
gehalt bei den einzelnen Verdünnungen konstant gehalten werden. Diese 
Konstanz ist nicht gewahrt, wenn destilliertes Wasser als Lösungsmittel 
für Antigen und Serum gewählt wird. 

Es ist in keiner Weise einzusehen, warum bei der Reaktion hydro- 
philer Kolloide pflanzlicher Herkunft —, denn um derartige Reaktionen 
handelt es sich ja bei Kostorr, — den Elektrolyten eine andere Bedeu- 
tung zukommt als bei Reaktionen mit Kolloiden tierischer Herkunft. 
Elektrolytzusatz zu den Lösungen, die bei der Präcipitinreaktion Ver- 
wendung finden, ist also auch hier notwendig, 1. damit eine Ausfällung 
der Kolloide erfolgen kann, und 2. damit in allen Verdünnungen der 
gleiche Gehalt an Elektrolyten gewahrt bleibt. 

Man könnte zum ersten Teile dieser Begründung geltend machen, daß 
die pflanzlichen Preßsäfte an sich eine genügende Elektrolytmenge ent- 
halten, so daß eine Präcipitation der Kolloide auf alle Fälle erfolgen kann. 
Demgegenüber ist zu betonen, daß auch das Blut Elektrolyte enthält, ja, 
daß im Blute jedenfalls die Konstanz des Elektrolytspiegels besser ge- 
wahrt ist als in pflanzlichen Preßsäften. Es ist sehr schwer, den Wert der 
Größe der Elektrolytwirksamkeit auf Kolloide, über welche das Blut und 
normale Pflanzenpreßsäfte verfügen, genau gegeneinander abzuwägen. 
Wenn wir hier als rohes Maß dieser Größe das atmosphärische Äquivalent 
des osmotischen Wertes wählen, so sind wir uns dabei wohl bewußt, daß 


1 Anm. bei der Korrektur: Vgl. A. RocHaıx, LE BOURDELLÈS et A. CHEVAL- 
LIER, Sur le mécanisme du phénomène de zone dans la précipitation spécifique, 
Rôle des électrolytes (C. r. Soc. Biol. Paris 102, 447f. 1929). Darnach lösen sich 
Präcipitate in destilliertem Wasser auf: „Die Menge der Präcipitate ist eine Funk- 
tion des Elektrolytgehaltes.“ 
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die osmotische Wirksamkeit auf der summierten Wirkung von Elektro- 
lyten und Kristalloiden nicht elektrolytischen Charakters basiert. Um 
aber wenigstens einen annähernden Vergleich zu ermöglichen, sei hier 
nach Héser (38, S. 44 bzw. 31) angeführt, daß der osmotische Druck 
des Säugetierblutes den relativ konstanten Wert von etwas mehr als 
8 Atmosphären hat, während in Pflanzensäften Drucke zwischen 3 und 
30 Atmosphären, aber auch über und unter diesen Werten beobachtet 
wurden. Da der Elektrolytgehalt der Pflanzensäfte im hohen Grade von 
der Salzkonzentration des Standortes, dem die Pflanze entstammt, ab- 
hängig ist, dürfte der Wert des Elektrolytgehaltes von Pflanzenpreß- 
säften nicht minder großen Schwankungen unterliegen als der Wert des 
osmotischen Druckes. Bedenkt man hierbei, daß bei der Elektrolyt- 
armut gewisser Pflanzenpreßsäfte die Herauslösung auch geringer 
Mengen, wie eine solche durch die Weingeistextraktion namentlich aus 
frischen wasserhaltigen Pflanzenteilen erfolgt (vgl. LANDOLT-BÜRNSTEIN 
[39] S. 736), für den Ausfall der Reaktion entscheidend werden kann, so 
kann man nicht leugnen, daß bei der Wahl von destilliertem Wasser als 
Extraktionsmittel zum mindesten der Elektrolytgehalt verschiedener so 
hergestellter Pflanzenpreßsäfte sehr ungleich ist. Unter Umständen kann 
aber auch der Fall eintreten, daß manche Preßsäfte den zum Zustande- 
kommen der Reaktion notwendigen Elektrolytgehalt überhaupt nicht 
aufweisen. 

Das zweite oben angeführte Argument, daß die mit destilliertem 
Wasser angestellten sukzessiven Verdünnungsstufen eines Antigens auch 
bei Pflanzensäften hinsichtlich ihres Elektrolytgehaltes differieren, be- 
darf keiner näheren Begründung. Bedeutungsvoll ist weiterhin auch die 
Tatsache, daß bei Verwendung von physiologischer NaCl-Lösung Globu- 
line in Lösung gehen, die von destilliertem Wasser nicht gelöst werden 
können. Hierüber hat namentlich OSBORNE Versuche angestellt, deren 
Bedeutung von Hannie (50, 8. 15) hervorgehoben wird. 

Endlich spricht für die Verwendung von physiologischer Kochsalz- 
lösung die Tatsache, daß alle bisherigen Erfahrungen über die Aggluti- 
nations- und Präcipitinreaktion auf Beobachtungen mit diesem Lösungs- 
mittel zurückgehen, so daß die Auswertung von Untersuchungen in 
wässerigen Lösungen auf Schwierigkeiten stößt. 


b) Die Lösungsbedingungen. 

Die Diskussion des Lösungsprozesses bliebe lückenhaft, wenn nur die 
von Kostorr getroffene Wahl eines Lösungsmittels und nicht Verlauf 
und Erfolg des Lösungsvorganges einer Betrachtung unterzogen würden. 
Für den Erfolg des Lösungsvorganges entscheidend ist hierbei ja wohl 
die Frage, ob in jedem Falle genügende Mengen von wirksamer Eiweiß- 
substanz in Lösung gegangen sind. Kostorr selbst hat über den Lösungs- 
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erfolg, wie oben kurz erwähnt, entgegen dem Brauch sämtlicher bisher 
auf diesem Gebiete tätiger Forscher, keine Versuche angestellt. Er könnte 
sich dabei auf die von allen neueren Autoren (WARTENBERG a. a. O. S. 39) 
vertretene Ansicht stützen, daß die immunologisch wirksame Kompo- 
nente des Eiweißes chemisch nicht erfaßt werden kann, und daß die Ein- 
stellung verschiedener Ausgangsstoffe (Eiweißlösungen) auf gleichen Ge- 
halt an aktiver Substanz bisher nicht möglich ist (GOERNER a. a. O. 8. 11). 

Trotzdem haben wir oben bei Besprechung der Einwände, welche 
gegen eine Extraktion der Pflanzenteile durch Alkohol und Äther erhoben 
worden sind (MEYER, GOERNER) gesehen, daß die Reaktionen häufig 
desto schärfer zu erkennen sind, je mehr Eiweiß nach Maßgabe der auf 
chemischem Wege angestellten Vorproben (EssBACH, Xanthoprotein- 
reaktion) in Lösung befindlich war. Der Versuch, Eiweiß auf chemischem 
Wege nachzuweisen, steiit daher für den Forscher meiner Ansicht nach 
ein bisher unentbehrliches Hilfsmittel zur Beurteilung des Lösungs- 
erfolges dar. Ich stimme völlig der Ansicht BÜRGERs bei (40), wenn dieser 
schreibt: Eine allgemeingültige Vorschrift zur Herstellung von Extrakten 
aus vegetativen Organen ...läßt sich nach meinen Versuchen nicht an- 
geben.... Es muß von Fall zu Fall das geeignetste Lösungsmittel fest- 
gestellt werden. Auch die Extraktionsdauer wird von Fall zu Fall ver- 
schieden sein, 24 Stunden werden nicht immer notwendig sein. — Dem- 
nach dürfte Kostorr beim Lösungsverfahren ein zu starres Prinzip be- 
folgt haben, indem er weder Extraktionsmittel noch Extraktionsdauer 
variierte und dazu die Extrationsdauer viel zu kurz (2 Stunden gegen- 
über 24 Stunden nach Meyer und BÜRGER) wählte. Vielleicht ist auf 
diese Versuchsmängel ein Teil seiner negativen Ergebnisse zurück- 


zuführen. 
D. Die Ausführung der Pricipitinreaktion. 


Nachdem bisher die Teilprozesse der Vorextraktion und Lösung er- 
örtert worden sind, soll nun auf die Anstellung der Präcipitinreaktion 
selbst eingegangen werden. Kostorr bediente sich bei Ausführung dieser 
Reaktion nebeneinander zweier Methoden, nämlich der von UHLENHUTH 
und der von MEz angegebenen Ausführungsform. Die beiden Methoden, 
welche KosTorr gleichartige Ergebnisse lieferten, unterscheiden sich in 
Bezug auf die Wahl der Maßeinheit. 

Nach UHLENHUTH wird Immunserum in dünnen Glasröhren mit Anti- 
gen überschichtet und die an der Berührungszone auftretende Trübung 
als Maß des Reaktionserfolges gewertet; nach Mrz werden die beiden 
Flüssigkeiten gemischt, was sich besser in weiteren Glasröhren durch- 
führen läßt, und die Stärke des Präcipitates gemessen. Nach der von 
UHLENHUTH angegebenen Methode beträgt die Beobachtungsdauer nur 
20’, während die nach Mez ausgeführten Reaktionen 24h1 lang unter 


1 h wird hier wie im folgenden als Signatur für „Stunde“ gesetzt. 
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Beobachtung gehalten werden. Nach beiden Methoden werden ver- 
schiedene Verdünnungen der Lösung des Antigens vorgenommen und als 
Maß der Wirksamkeit des Antiserums jene Verdünnung des Antigens an- 
gegeben, auf welche das Antiserum eben noch wirkt. 

Es ist hier kein Anlaß vorhanden, in den Streit über die Brauchbarkeit 
irgendeiner der beiden Reaktionsformen! einzugreifen, zumal sich bei 
Kostorr zwischen beiden keine Widersprüche ergaben. Es sollen nur 
einige wenige Punkte hervorgehoben werden, in denen Kostorr von den 
für Ausführung der Reaktion geltenden Vorschriften, und zwar beider 
angegebener Quellen abweicht. 

a) Um den Reaktionserfolg beurteilen zu können, bedarf es der An- 
stellung von Kontrollproben. Diese Kontrollproben sollen zeigen (nach 
Moritz [29] S. 433), 1. ob die angewandte Eiweißlösung schon infolge 
des Inhaltes an bestimmten Körpern oder infolge ihrer H-Ionenkonzen- 
tration eine Fällung mit Normalserum gibt, 2. ob unter den Versuchs- 
bedingungen die Eiweißlösung für sich eine Trübung oder Fällung zeigt, 
und 3. ob das Immunserum mit dem Lösungsmittel des Eiweißkomplexes 
reagiert. SLATMANN (5, S. 279) weist mit Recht darauf hin, daß es nicht 
genügt, die Kontrolle des Antigens mit Normalserum nur in einer Ver- 
dünnung anzustellen, sondern daß grundsätzlich die ganze Versuchsstaffel 
mit Immunserum durch Parallelversuche mit Normalserum ergänzt wer- 
den muß. Kostorr führt einen Großteil seiner Versuche überhaupt nur 
in einer Verdünnungsstufe aus (PreBsaft der immunisierten Pflanze, PreB- 
saft des Antigens) und gibt als Kontrolle das Verhalten des Preßsaftes 
einer nicht immunisierten Pflanze der gleichen Art gegenüber dem Preß- 
saft des Antigens an (entsprechend der oben unter a angegebenen Kon- 
trolle). Über das Verhalten der unvermischten Preßsäfte (aus immuni- 
sierten Pflanzen bzw. Antigen, d. h. Kontrollen 2 und 3) werden keinerlei 
Angaben gemacht. Auch müßte der Einfluß zunehmender Verdünnung 
auf die Präcipitation bei Einwirkung von Antigen und Immun- bzw. 
Normalpreßsaft ausführlicher geschildert werden, als es in den wenigen 
Bemerkungen auf S. 57 geschehen ist. 

Bei all diesen Abweichungen von der üblichen Methoaik handelt es 
sich aber meiner Überzeugung nach nur um Mängel der Beschreibung und 
nicht um solche der Ausführung der Versuche. Deshalb ist ihnen ein be- 
sonderes Gewicht nicht beizulegen. Im folgenden sind dagegen noch 
einige Einwände ernsterer Art zu erörtern, die sich gegen die Art der Ver- 
suchsanordnung und Versuchsauswertung selbst erheben lassen. 

b) 1. Bei der Anstellung der Präcipitinreaktion ist das Mengenver- 
hältnis, in welchem Immunserum und Antigen zusammengefügt werden, 
nicht ohne Bedeutung. Bei einer gegebenen Präcipitinmenge steigt die 
Präcipitatmenge anfänglich mit Zusatz des Präcipitinogens, dann sinkt sie, 


1 Vgl. Literaturverzeichnis Nr. 4, 5, und 17 mit 21! 
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und bei einem gewissen Präcipitogenüberschuß nähert sie sich 0. Dies 
ist das „Zonenphänomen“ (WELLS a. a. O. 8. 162). 

Präcipitinreaktionen, das sind Reaktionen, bei welchen Präcipitin im 
Immunserum und Präcipitinogen in antigenen Eiweißlösungen enthalten 
ist, werden in der Regel so ausgeführt, daß 0,1 com Immunserum von 
1 ccm Antigen überschichtet wird. Häufig tritt dann die Reaktion in 
jenen Gläschen, in welchen eine konzentrierte Lösung des Antigens zur 
Anwendung kommt, ebenso schwach auf wie in den Gläsern, welche sehr 
stark verdünnte Antigenlösungen aufweisen. Am stärksten reagiert das 
Immunserum mit mäßig konzentriertem Antigen einer bestimmten Ver- 
dünnungsstufe. Kostorr berichtet nichts darüber, in welchem Mengen- 
verhältnis in seinen Versuchen die Anwendung von Immun- und Antigen- 
saft erfolgte. Möglicherweise wurden beide Lösungen jeweils in gleicher 
Menge zugegeben. Da nun in der Regel die Reaktion auch nur in einer 
Verdünnungsstufe geprüft wurde, ist anzunehmen, daß bei manchen Re- 
aktionen, entsprechend dem oben skizzierten Zonenphänomen, das Prä- 
cipitat sich im Überschuß des Präcipitinogens wieder löste. 

b) Während die eben erörterte Frage durchweg auf alle von Kostorr 
angestellten Versuche Bezug hat, betrifft die folgende Erörterung einen 
spezielleren Versuchsbefund. 

Kosrtorr gewinnt bei allen seinen Versuchen den Immunextrakt aus 
Pfropfreisern, während die Unterlagen dieser Reiser, deren Säfte nach 
seiner Annahme den Reisern gegenüber während der Pfropfeinheit als 
Antigene gewirkt hatten, bei den Versuchen keine weitere Verwendung 
finden. Eine derartige Verwendung könnte nach zwei Richtungen hin 
erfolgen. Einerseits ist die Möglichkeit gegeben, daß auch in den Unter- 
lagen Antikörper gegen die Eiweißsubstanzen des Reises gebildet werden. 
Es wäre von Interesse zu prüfen, ob nicht auch die Unterlagen gegen 
das Eiweiß des Reises immunisiert sind 

Andererseits müßte der Extrakt aus den die Unterlagen bildenden 
Pflanzen bei den Versuchen in vitro doch das wirksamste Antigen gegen- 
über den im Immunextrakt der Reiser enthaltenen Antikörpern dar- 
stellen. Es fällt aber auf, daß der Immunextrakt stets nur gegenüber 
Antigenextrakt aus normalen Pflanzen geprüft wurde, nie gegenüber dem 
Extrakt aus den betreffenden Pfropfpartnern. 

Auch die Frage, die sich etwa so formulieren läßt, ob neben der Art- 
spezifität noch eine individuelle Spezifität gegenüber dem Organismus, 
dem das immunisierende Eiweiß entstammt, nachweisbar ist, soll bei 
meinen eigenen Versuchen berücksichtigt werden. 


E. Ablesung und Wertung der Versuchsergebnisse. 
1. Soweit KosTorr bei Ausführung der Präcipitinreaktion die UHLEN- 
HUTHsche Methode befolgt, wurde der Reaktionsverlauf in der Regel 
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40 Minuten lang beobachtet. Nach der von UBLENHUTH selbst in Bezug 
auf den Tierversuch gegebenen Vorschrift genügt diese Beobachtungs- 
dauer völlig, da UBLENHUTH Trübungen, welche erst 20 Minuten nach 
der Überschichtung (oder später) auftreten, nicht mehr wertet. Die 
Forscher aber, welche sich mit dem Versuch der Differenzierung pflanz- 
lichen Eiweißes befassen, haben eine längere Beobachtungsdauer für not- 
wendig befunden. BÜRGER, a. a. O. S. 29, schreibt: Beim Reagieren mit 
Antigenen aus Plasmaeiweiß tritt nach 10 Minuten noch keine Reaktion 
ein, nach !/, Stunde sind die Immunringe sehr schwach, erst nach min- 
destens 1 Stunde kann eine deutliche spezifische Reaktion beobachtet 
werden. Und WARTENBERG schreibt a. a. O. 8. 39: ... Die Ablesungs- 
dauer ist auf mindestens 2 und höchstens 3 Stunden auszudehnen. 

Daß Kostorr mit einer relativ kurzen Beobachtungsdauer aus- 
kommt, hängt mit der Tatsache zusammen, daß er Immun- und Antigen- 
preßsaft in relativ hohen Konzentrationen anwandte. Bei Herstellung 
höherer Verdünnungen dürfte es sich empfehlen, die Beobachtungsdauer 
weiter auszudehnen. 

2. Ein letzter und sehr schwerwiegender Einwand betrifft die Wer- 
tung der Versuchsresultate. In allen einschlägigen Untersuchungen, 
namentlich in den aus den Laboratorien von Berlin und Münster hervor- 
gegangenen Arbeiten wird darauf hingewiesen, daß alle jene Versuche, 
bei denen innerhalb der Beobachtungszeit eine Trübung der Kontrollen 
eintritt, überhaupt nicht gewertet werden können. Und zwar wird die 
Verwerfung derartiger Versuchsergebnisse gefordert, gleichgültig, ob die 
Reaktion mit dem Immunextrakt zu einer gleich starken oder noch stär- 
keren Trübung führt. Unter allen von Kostorr angeführten Immun- 
reaktionen blieb die Kontrollösung nur bei drei Vergleichspaaren (Ta- 
belle 18 a und e: Nicotiana Sanderae-Datura ferox, Nic. Rusbyi-Nicotiana 
rustica und Tabelle 13: Solanum Lycopersicum-Lycium barbarum) klar, 
bei allen anderen angeführten Reaktionen trat während der Beobach- 
tungszeit eine wenn auch schwache Trübung der Kontroll-Lösungen auf. 

Wenn die Forschungsergebnisse über die Antikörperbildung bei 
Pflanzen vor einer Kritik bewahrt bleiben sollen, wie sie gegenüber den 
serologischen Befunden von Mzz und seiner Schule laut geworden ist, 
dann muß künftig besonderer Wert auf Ausschaltung der Normalreak- 
tionen gelegt werden. Über einige eigene Versuche zu diesem Problem 
wird im experimentellen Teil näher berichtet werden. 

Wenn nun die vorstehenden Ergebnisse einer methodischen Analyse 
von Kostorrs Arbeit noch einmal kurz zusammengefaßt werden, so 
braucht wohl nicht hervorgehoben zu werden, daß durch diese Einwen- 
dungen die Bedeutung von Kostorrs Arbeit in keiner Weise berührt 
wird. Vielmehr sind diese Einwendungen als programmatische Ausblicke 
für eigene experimentelle Untersuchungen zu werten, da der neue und 
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erfolgversprechende Weg, welchen KosTorr eingeschlagen hat, wertvoll 
genug erscheint, um kritisch weiter verfolgt zu werden. Hierbei ist auf 
Klärung der folgenden methodischen Fragen Wert zu legen. 

1. Bei Extraktion von Lipoiden aus dem Untersuchungsmaterial ist 
auf Vermeidung einer Herauslösung oder Racemisierung von Eiweiß- 
substanzen zu achten. 

2. Bei Herstellung der Eiweißlösungen kann auf Vornahme der che- 
mischen Eiweißreaktionen nicht verzichtet werden. Der Ausfall dieser 
Reaktionen ist mit entscheidend für die Wahl des Lösungsmittels und 
die Dauer des Lösungsprozesses. 

3. Die Verwendung von destilliertem Wasser zur Verdünnung prä- 
cipitierender Pflanzenextrakte ist vom kolloidchemischen Standpunkte 
aus zu verwerfen. 

4. Die Reaktionen sollen in mehrfachen Verdünnungsstufen vor- 
genommen und durch dreifache Kontrollen sichergestellt werden. 

5. Vorbedingung für sichere Bewertung der Immunreaktionen ist Er- 
klärung und Ausschaltung der Normaltrübungen. 


IV. Experimentelle Untersuchungen über die Pricipitinreaktionen 
in Extrakten „normaler“ Pflanzen. 


a) Kostorrs Versuche über normale Präcipitine. 


Bei der Übereinanderschichtung von Extrakten normaler, nicht- 
immunisierter Solanaceenpflanzen verschiedener Arten beobachtete 
KostorF in manchen Fällen die Bildung UnLENHUTHscher Ringe, die 
zwischen der 5. und 15. Minute nach Beginn der Reaktion am deutlich- 
sten in Erscheinung traten, während die Phänomene später an Deutlich- 
keit verloren. In manchen Fällen verschwanden die Trübungen völlig 
nach der Vermischung der beiden Flüssigkeiten. In anderen Fällen wurde 
der UnLENHUTHsche Trübungsring später durch einen klaren lytischen 
Ring ersetzt, der manchmal von zwei Präcipitinringen eingesäumt war. — 
- Die Bildung des Präcipitates wurde von Kostorr auf den Gehalt der 
Extrakte normaler Pflanzenteile an präcipitierenden und agglutinieren- 
den Substanzen zurückgeführt, dieser als Ausdruck normaler oder natür- 
licher Immunität! angesehen. Für unsere Untersuchungen ist die Tat- 
sache bedeutungsvoll, daß die Ergebnisse der Versuche auch bei mehr- 
facher Wiederholung ziemlich konstant befunden wurden. KosTorr 
schreibt hierüber: Wenn verschiedene Pflanzen der gleichen Art für die 
Pracipitinversuche verwendet wurden, schwankten bei einigen Kombi- 
nationen die Ergebnisse innerhalb ziemlich enger Grenzen. Er führt als 


1 DIEUDONNE u. WEICHARDT (41) a. a. O. S. 3, empfehlen, den Ausdruck 
Immunität auf Fälle zu beschränken, bei welchen eine Steigerung der Abwehr- 
kräfte durch Bildung von Antikörpern zu beobachten ist. Bei Kostorr würde es 
sich demnach um Fälle natürliche Resistenz handeln. 
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Beispiel hierfür die „normale“ Präcipitinreaktion des Extraktes zweier 
Versuchspflanzen (B und C) von Nicotiana Rusbyi gegen normale Ex- 
trakte aus Versuchspflanzen anderer Nicotiana-Arten (a. a. O. 8. 47f., 
Tabelle 8 und 9)an. Die zwischen den Ergebnissen dieser beiden Tabellen 
bestehenden Unterschiede sind rein quantitativer Natur. Die Extrakte 
aus beiden Versuchspflanzen von Nic. Rusbyi ergeben keine Reaktion mit 
Extrakten aus Nic. paniculata und Nic. glauca, dagegen starke Reaktion 
gegenüber Extrakten von Nic. Langsdorffii und Nic. suaveolens sowie von 
Petunia violacea. Die Verwendung verschiedener Versuchspflanzen der 
gleichen Art führte also zu Unterschieden, welche lediglich die Stärke der 
auftretenden Reaktionen betrafen. Diese von Kostorr angeschnittenen 
Fragen wurden in eigenen Untersuchungen, zu deren Beschreibung nun 
übergegangen werden soll, weiter verfolgt. 


b) Versuchspflanzen. 

Zu unseren Versuchen wurden Pflanzen von Arten ausgewählt, deren 
wechselseitiger Gehalt an normalen Präcipitinen nach Kostorr außer 
Zweifel stand. Es wurden jeweils kräftig entwickelte Blätter von Nic. 
Tabacum, Nic. rustica, Solanum dulcamara, Lycium barbarum und Salpi- 
glossis sinuata zu den Versuchen verwendet. In der folgenden Tabelle 
sind die Ergebnisse aufgezeichnet, welche Kostorr mit Extrakten aus 
diesen Pflanzen erzielt hat. 


Tabelle 1 (nach Kostorr). Ausfall der normalen Präcipitinreaktion und mittlerer 











Pu-Wert. Zeichenerklärung: 0 = lytischer Ring, — = keine Reaktion, + = 
Spur, +, 2, 3 und 4 = Reaktionen verschiedener Stärke. 
Lycium Nic. Nic. Salpigloss. | Sol. dulca- 
Pa barbarum rustica Tabacum sinuata | mara 
Lycium barbarum .| 7,2 eas Zr a CE” 
Nicotiana rustica .| 5,2 _ _ 4 | _ 
Nicotiana Tabacum.| 5,6 + ap | 4 | 
Salpiglossis sinuata.| 7,7 0 4 4 | 4 
Solanum dulcamara.| 6,0 3 | _ 4 | 








c) Versuchsmethodik. 

Hier sollen nur jene Angaben Platz finden, welche sich auf alle an- 
gestellten Versuche beziehen, während die speziellen Versuchsbedingun- 
gen, auf deren Mitteilung bei derartigen Versuchen nicht verzichtet wer- 
den kann, der Beschreibung der einzelnen Untersuchungen voraus- 
geschickt werden sollen. 

Zu allen Versuchen wurde frisches, nicht getrocknetes Blattmaterial 
verwendet. Die Versuche fanden im August und September statt, mit 
herbstlichen Abbauerscheinungen der Eiweißsubstanzen dürfte daher 
nicht zu rechnen sein. Die Blätter wurden in sauber gereinigten Mörsern 
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aus Steingut je nach Angabe entweder unter Zugabe des Lipoidextrak- 
tionsmittels oder des Lösungsmittels fein zerrieben. Das Verhältnis der 
Gewichtsmengen von Pflanzenmaterial und Lösungsmittel wurde so be- 
messen, daß je einer Frischgewichtseinheit des Pflanzenmaterials eine 
Gewichtseinheit Lösungsmittel entsprach. Nach der Vorextraktion 
wurde das Pflanzenmaterial von neuem in die unterdessen gereinigten 
Mörser gebracht, hier mit dem Lösungsmittel unter Zuhilfenahme des 
Pistills gründlich gemischt und 2—4 Stunden im Mörser belassen. Der 
Blattbrei wurde dann in Beutel aus gereinigtem Etaminstoff gebracht 
und die Flüssigkeit durch leichtes Ausdrücken auf ein Filter gespült. Nun 
wurden die Lösungen blank filtriert, indem sie, so oft als nötig, durch das 
gleiche Filter gegossen wurden. 

Zur Ausführung der Reaktionen wurden Kapillarglasröhren nach Art 
der von Kostorr beschriebenen verwendet. Zur Einfüllung der Flüssig- 
keiten kamen selbstgefertigte Pipetten von etwa 0,5 mm Durchmesser in 
Anwendung. Zur Aufnahme der kleinen Reagenzgläser dienten Gestelle, 
welche der Werkmeister des Pflanzenphysiologischen Institutes München, 
Herr HARTMANN, gefertigt hatte. Diese Blechgestelle bestehen aus einer 
auf zwei Füßen ruhenden Querleiste, an welcher jeweils zehn Präcipi- 
tationsröhrchen mittels Federn derart eingehängt werden können,. daß 
ihre Beobachtung im durchfallenden Lichte erfolgen kann. 

Bei den folgenden Versuchen sollte vor allem die Bedeutung, welche 
einigen der im methodischen Teil erwähnten Fehlerquellen Kostorrs 
(Lösungsmittel, Eiweißgehalt) tatsächlich zukommt, ermittelt werden. 
Die anderen von Kostorr angeführten Versuchsbedingungen wurden 
tunlichst eingehalten. 

In jedes Röhrchen wurden in der Regel gleichgroße Mengen von bei- 
den Extrakten eingefüllt (siehe S. 139). Bei den Versuchen über normale 
Präcipitine wurden keine Verdünnungsstaffeln angelegt. Etwas ab- 
weichend von KoSTOFF waren die Anstellung der Präcipitinreaktion selbst 
und die Wahl der Beobachtungszeiten. Die Bildung UHLENHUTHscher 
Ringe wurde meist mehrere Stunden hindurch beobachtet, obwohl nur 
die innerhalb der ersten Stunde auftretenden Trübungen gewertet wur- 
den. Nach Verlauf einiger Stunden wurden die Gläser durchgeschüttelt 
und nach Verlauf von meist 12 Stunden die Mengen der Präcipitate be- 
stimmt. 

Die Lösungen wurden mit EssBAcHs Reagenz und teilweise mit Hilfe 
der Salpetersäurekochprobe auf ihren Eiweißgehalt geprüft. Die Re- 
aktion mit Esspacu-Lésung wurde in gleichweiten Reagenzgläsern und 
tunlichst in der Weise ausgeführt, daß 1/2 ccm der zu prüfenden Lösung 
mit 1/,cem EssBacHs Reagenz 1 Minute lang aufgekocht wurde. 

P,-Bestimmungen wurden nach der Methode von MICHAELIS mit 
Hilfe des Komparators ausgeführt. 
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d) Beschreibung der einzelnen Versuche. 


1. Am Morgen des 23. VIII. wurden je 20 g frischer Blätter von Frei- 
landpflanzen der oben bezeichneten Arten geerntet, in Steingutmörsern 
mit reinem 96%igem Alkohol, dem Weinsäure zugesetzt war, zerrieben 
und mit Alkohol in ERLENMEYER-Kolben überspült. Hier wurde die 
Blattmasse unter mehrfachem Dekantieren 5 Stunden lang mit 96% igem 
weinsäurehaltigem Alkohol extrahiert, bis die Pflanzenteile nur mehr eine 
je nach der Art schwach gelbliche oder grünliche Färbung aufwiesen. 
Der Alkohol wurde dann abgegossen und die Hälfte der Pflanzenmasse 
unter Zugabe der entsprechenden Menge von destilliertem Wasser in den 
unterdessen gereinigten Mörsern von neuem verrührt. Nach 2 Stunden 
wurden die Pflanzenteile in Etaminbeutel gefüllt, ausgepreßt und der 
Preßsaft filtriert. Mit den blanken, schwach gefärbten Filtraten wurden 
die in Tabelle 2 aufgezeigten Reaktionen ausgeführt. 
















































Tabelle 2. 
Trübung oder Fällung nach Ess- 
Bezeichnung der Antigene A BACH 

5 Min. | 10 Min. | 20Min. | 1" 2b | 48h 
Salpigl. sin. x Nic. rustic.. | + 0 0 | + 0 0 
Salpigl. sin. x Nic. Tab. . | + + | O ! ++ |++++|++++ 
Salpigl. sin. x Sol. dulc. . 0 0 | 0 | ++ +++ |++++ 
Salpigl. sin. x Lyc. barb. . 0 0 | o 0 0 (+++) 
Salpigl. sin. x Nic. glut. . 0 0 | oO + 0 0 
Nic. rustic. x Nic. Tab... 0 tae tas) +42 | 04 
Nic. rustic. x Sol. dulc.. . 0 7c © ++ +++ + + + 
Nic. rustic. x Lyc. barb.. . 0 we 0 +? + + 
Nic. Tab. x Sol. dulc. : 0 0 0 0 + + 
Nic. Tab. x Lyc. barb. . . 0 DT 0 + + + + 
Sol. dulc. X Lyc. barb. + + | ++ +++) +++ [+++ + 
Salpigl. sinuata . . . . . . 0 0 | 0 0 0 0 
Nic. rustica. . . . . . .. 0 0 | oO 0 4 0 
Nic. Tabacum. ...... 0 0 | oO 0 4 + 
Sol. dulcamara ...... 0 0 | 0 0 0 + 
Lyc. barbarum . . . . . . 0 mi. & 0 0 + 


NB. 0 bedeutet hier wie bei den folgenden Reaktionen keine Reaktion, nicht 
wie bei Kos?orr lytische Reaktionen. 


Vergleichen wir diese Ergebnisse mit den Befunden Kostorrs (vgl. 
unsere Tabelle 1 und KOSTOFF, a. a. O., Tabelle 3, 4, 5 und 10), so fällt 
sofort auf, daß bei meinen Versuchen die Trübungen: in geringerer Zahl, 
weniger rasch und weniger deutlich hervortraten als in den Versuchen 
Kosrorrs. E 

Dabei zeigten die zur Kontrolle angestellten Eiweißreaktionen nach 
EssBAcH an, daß von allen Antigenen Eiweiß in Lösung gegangen war, 
am meisten von Lycium barbarum und Solanum dulcamara (Trübung 
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schon im auffallenden Licht deutlich), am wenigsten von Nic. Tabacum 
und Salpiglossis sinuata (Trübung erst durch Vergleich mit reiner Ess- 
BACH-Lösung erkennbar). 

Und doch wären unter den Präcipitinreaktionen als positiv im Sinne 
von KostorF nur die Reaktionen Salpiglossis sinuata x Nic. Tabacum 
und Solanum dulcamara x Lycium barbarum zu werten, die beide auch 
in den Versuchen Kosrorrs zu starken Trübungen geführt hatten (Ta- 
belle 1:4 bzw. 3 +). Während aber beispielsweise im Falle der Reaktion 
Salp. sinuata x Nic. Tabacum bei Kostorr schon in der 5. Minute die 
Deutlichkeit des UHLENHUTHschen Ringes maximal war (+ +++ von 
Kosrorrs Tabelle 4), erschienen diese in meinen Versuchen noch in der 
10. Minute fraglich (+). 

Ähnliche quantitative Unterschiede treten auch im Falle der anderen 
von mir positiv befundenen Reaktionen in Erscheinung. Immerhin wären 
diese Unterschiede eventuell durch die individuellen Verschiedenheiten 
des von KosToFF und mir benützten Versuchsmaterials (Erntezeit, Blatt- 
größe usw.) unschwer zu erklären. 

Doch bei den im folgenden berührten Differenzen möchte es fraglich 
erscheinen, ob es sich hierbei nur um Unterschiede quantitativer Art 
handelt. Reaktionen, welche bei Kostorr nicht minder starke Trübun- 
gen ergeben hatten als diejenigen, welche von mir als positiv befunden 
wurden, z. B. die Reaktion Salp. sinuata x Sol. dulcamara, müssen nach 
meinen Versuchsergebnissen als völlig negativ bezeichnet werden, wenn 
in meinen und Kostorrs Versuchen die nämliche Beobachtungsdauer 
zugrunde gelegt wird. Will man aber bei meinen Versuchen auch jene 
Trübungen berücksichtigen, welche erst nach | oder 2 Stunden auf- 
getreten sind, dann wäre beispielsweise auch die Reaktion Nic. rustica x 
Nic. Tabacum als positiv zu bezeichnen, welche bei Kostorr deutlich 
negativ ausfiel. So kann als Ergebnis dieser Versuchsreihe die Tatsache 
hervorgehoben werden, daß die Resultate der von mir beobachteten Re- 
aktionen trotz mancher unleugbarer Analogien zu Kosrorrs Ergebnissen 
in entscheidenden Punkten von diesen abwichen. Nur wenige Reak- 
tionen, nämlich Salp. sinuata x Nic. Tabacum, Sol. dulcamara x Lyc. 
barbarum und allenfalls Nic. rustica x Nic. Tabacum sind als positiv zu 
bezeichnen. 

2. Die vom Versuch 1 in den ERLENMEYER-Kolben nach der Alkohol- 
behandlung verbliebenen Pflanzenteile wurden im Laufe des 23. VIII. zu- 
nächst 4—5 Stunden mit Äther, dann etwa ebensolange mit Chloroform 
extrahiert und 60 Stunden in zugestöpselten Flaschen im Chloroform - 
dampf belassen. Der Inhalt jedes Kolbens wurde dann zu gleichen Teilen 
auf zwei Mörser verteilt, wobei die eine Hälfte der pflanzlichen Masse mit 
destilliertem Wasser (5ccm), die andere mit physiologischer NaCl-Lösung 
(5ccm) und etwas MgO-Pulver versetzt und verrieben wurde. 

10 


Planta Bd. 13. 
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Bei Salp. sinuata und Sol. dulcamara wurde die Flüssigkeit von den 
Pflanzenteilen so gierig aufgesogen, daß nochmals die gleiche Flüssig- 
keitsmenge zugegeben wurde. Das Verhältnis der Masse dieser beiden 
Pflanzenarten zur Masse des Lösungsmittels war also etwa 1 : 2, während 
dieses Verhältnis bei den anderen Pflanzenarten den Wert 1 : 1 aufwies. 

Nachdem die Masse 21/, Stunden im Lösungsmittel verblieben war, 
wurde sie nach der oben angegebenen Weise einer Filtration unterworfen. 
Beim wässerigen Extrakt von Salp. sinuata, welcher schleimig war, fiel 
es schwer, ein klares Filtrat zu erhalten. Der Extrakt mußte etwa zehn- 
mal filtriert werden und war auch dann noch nicht völlig blank. 

Bei Lyc. barbarum ging die Filtration schnell vonstatten, aber das 
Filtrat wurde leicht trüb, vermutlich, da es etwas alkalisch war. Es wurde 
mit HCl neutralisiert und erwies sich dann als weniger labil. 

Die Ergebnisse der Versuche, bei denen H,O als Lösungsmittel ver- 
wendet wurde, sind in Tabelle 4 angegeben, während der Verlauf der Re- 
aktionen, soweit sie sich in physiologischer Kochsalzlösung vollzogen, aus 
Tabelle 3 zu entnehmen ist. 

Die angestellten Eiweißreaktionen zeigten, daß allenthalben Eiweiß 
in Lösung gegangen war, wobei übrigens der Lösungserfolg in wässeriger 
Lösung durchschnittlich geringer war als der in physiologischer Koch- 
salzlösung. Namentlich in den wässerigen Lösungen von Salp. sinuata 
und Nic. Tabacum trat bei der Esspacu-Reaktion nur eine schwache 
Trübung auf, nur wenig stärker war die Reaktion mit der wässerigen 
Lösung von Sol. dulcamara. Dagegen hatte beispielsweise die Eiweiß- 
reaktion in jener Versuchsreihe, bei welcher physiologische Kochsalz- 
lösung als Lösungsmittel verwendet worden war, gerade in Bezug auf 
Sol. dulcamara sehr starke Trübung ergeben. 

Das Ergebnis der Präcipitinversuche ist insofern durchaus frappie- 
rend, als die mit den beiden Lösungsmitteln erzielten Versuchsresultate 
weder unter sich noch mit den Befunden Kostorrs noch auch endlich mit 
dem Ergebnis unseres in Tabelle 2 veranschaulichten Versuches über- 

In wässeriger Lösung (Tabelle 4) fiel lediglich die Reaktion Nic. Taba- 
cum X Sol. dulcamara positiv aus, während die Reaktionen Salp. sinuata 
x Nic. Tabacum und Salp. sinuata x Lyc. barbarum sowohl wegen des 
späten Erfolges der Reaktion als auch wegen der Trübung der Kontroll- 
lösung (Salp.) als zweifelhaft zu bezeichnen sind. Die einzige hier also 
„positive‘‘ Reaktion war in der vorausgehenden Versuchsreihe nach Ta- 
belle 2 solange völlig negativ ausgefallen (2 Stunden), als die eine Kon- 
troll-Lösung (Nic. Tabacum) noch keine Trübung gezeigt hatte. 

Was nun die in physiologischer Kochsalzlösung erzielten Ergebnisse 
anlangt, so stimmen sie in Bezug auf den Ausfall der Reaktion Nic. Taba- 
cum x Sol. dulcamara mit den Ergebnissen der mit dem gleichen Ver- 
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suchsmaterial in wässeriger Lösung unternommenen Versuche überein. 
Doch daneben hatte sich hier (Tabelle 3) auch in vielfachen Wieder- 
holungen die Reaktion Nic. rustica x Nic. Tabacum als stark positiv er- 
wiesen, die sowohl bei Kostorr als in unseren beiden vorbesprochenen 
Versuchen (Tabelle 2 und 4) stark negativ oder zweifelhaft ausgefallen war. 

Die in Übereinstimmung mit KosTorr von uns nach Tabelle 2 stark 
positiv befundene Reaktion Sol. dulcamara x Lyc. barbarum war da- 
gegen in beiden Versuchsreihen (Tabelle 3 und 4) vollkommen negativ 
ausgefallen. 

Man könnte daran denken, daß der wechselnde Eiweißgehalt der 
Lösung für derartige Unterschiede im Ablauf der Reaktionen verant- 
wortlich zu machen sei. Danach wäre es allerdings schwer zu erklären, 
wieso beispielsweise die Reaktion Nic. rustica x Nic. Tabacum gerade 
in jener Versuchsreihe positiv ausgefallen ist, bei welcher eine weit- 
gehende Vorextraktion des Pflanzenmaterials mit Äther und Chloroform 
stattgefunden hatte. Denn nach den im methodischen Teil geäußerten 
Bedenken ist ja gerade mit dieser Vorextraktion die Gefahr einer Heraus- 
lösung ‚aktiver‘ Eiweißsubstanzen verbunden. Mit dem stark positiven 
Erfolg der angestellten chemischen Eiweißproben wäre auch der negative 
Ausfall der Reaktion Sol. dulcamara x Lyc. barbarum schwer in Einklang 
zu bringen, da beide beteiligten Lösungen nach dem Ausfall der EssBACH- 
Reaktion als eiweißreich zu bezeichnen sind. Nun ist ja, wie oben aus- 
geführt, die Frage noch offen, wie weit chemisch faßbares Eiweiß als 
Maß für serologisch wirksames Eiweiß anzusehen ist. Doch läßt sich 
immerhin soviel sagen, daß unsere Versuche keine Anhaltspunkte dafür 
bieten, daß Differenzen im Eiweißgehalt der Lösungen die Verschieden- 
heiten der Ergebnisse von Tabelle 2, 3 und 4 bedingt haben. 

Bestimmungen des p,-Wertes der Lösungen wurden bei diesen Ver- 
suchen nicht vorgenommen; Prüfungen der Reaktion mit Lackmuspapier 
zeigten, daß die wässerigen Lösungen schwach sauer reagierten, während 
die Auszüge mit physiologischer Kochsalzlösung, (der ja etwas MgO bei- 
gegeben war), soweit erinnerlich, neutrale Reaktion zeigten. Der Einfluß 
der Wasserstoffionenkonzentration auf den Ausfall der Präcipitinreaktion 
wird von früheren Autoren nicht hoch eingeschätzt. WELLS (a. a. O., 
S. 162) schreibt hierüber: Präcipitinreaktion kann man innerhalb eines 
P,-Bereiches von 4,5—9,5 erhalten und die Präcipitation ist bei dem iso- 
elektrischen Punkt des Serumglobulins oder des Antigens nicht stärker, 
und KosTtorfr (a. a. O., S. 48) schreibt, daß keinerlei Beziehung zwischen 
normaler Präcipitinreaktion und der Wasserstoffionenkonzentration 
festzustellen war. 

Wenn aber all diese Faktoren für Verschiedenheiten im Ausfall ent- 
sprechender Präcipitinreaktionen nicht verantwortlich zu machen sind, 
so muß es nach dem Ausfall unserer Versuche als fraglich bezeichnet wer- 
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den, ob die auftretenden Reaktionen in der Tat durch einen für jede Art 
konstanten Gehalt an ,,Normalpracipitinen“ hervorgerufen sind. 

Ehe aber eine Entscheidung in dieser Frage gefällt werden kann, muß 
geprüft werden, ob vielleicht die Extraktion als solche den Ablauf der 
Reaktion hindernd beeinflußt hat; eine starke Abschwächung des Re- 
aktionsverlaufes als Folge vorausgegangener Extraktion konnte ja von 
Kostorr (a. a. O., S. 57) beobachtet werden. 

3. Am 27. VIII. wurden von unseren zu den Versuchen benützten 
Pflanzenarten frische Blätter, welche nach Größe und Herkunft tunlichst 
den bei früheren Versuchen verwendeten glichen, geerntet und sofort in 
den Mörsern mit der entsprechenden Menge des Lüsungsmittels verrieberi. 
Es wurden wiederum zwei Parallelreihen von Versuchen angestellt, die 
sich durch die Verwendung verschiedener Lösungsmittel (Aqua dest. bzw. 
physiologische NaCl-Lösung) unterschieden. Die Filtration ging bei der 
dichten und schleimigen Beschaffenheit der meisten Säfte nur sehr lang- 
sam vonstatten, so daß nur ein Teil des gesamten Saftes abfiltriert wurde. 
Es ist leicht möglich, daß ein Großteil der Eiweißbestandteile auf dem 
Filter zurückblieb, doch war nach dem Ausfall der Esspacu-Reaktion in 
den blanken stark gefärbten Filtraten reichlich Eiweiß in Lösung ge- 
gangen. Schon in der Kälte ergaben sich bei Zusatz von EssBACH-Rea- 
genz starke Flockungen!, welche sich beim Erhitzen zusammenballten 
und ausfielen. Die Reihenfolge, in der die einzelnen Lösungen sich nach 
der Stärke dieser Niederschläge anordnen lassen, ist bei den beiden Ver- 
suchsreihen in nicht unbeträchtlichem Maße verschieden. Die Stärke 
der in der physiologischen Kochsalzlösung gebildeten Niederschläge 
läßt sich in folgende Reihe einordnen: 

Tabacum > Sol. dulcamara > Nic. rustica> Lyc. barbarum = Salpiglossis, 
während dem Verhältnis der in wässeriger Lösung gebildeten Nieder- 
schläge eine andere Anordnung entspricht: 

Sol. dulcamara > Tabacum > Lyc. barbarum > Nic. rustica> Salpiglossis. 

Wählt man aber, was mir richtiger erscheint, als Bezugsgröße nicht 
die Stärke des unmittelbar beim Kochen gebildeten Niederschlages, son- 
dern den Grad der beim Erkalten wahrnehmbaren Trübung der Lösung, 
dann muß wiederum eine andere Einstufung Platz greifen. Es ergibt 
dies dann eine Kennzeichnung des Eiweißgehaltes der Lösungen, wie sie 
in der letzten Kolumne der Tabelle 5 und 6 angedeutet ist. 

Eine allgemeine Intensivierung des Präcipitationsprozesses gegen- 
über Reaktionen mit Pflanzenextrakten, die einer Lipoidextraktion 
unterzogen worden waren, wie sie nach Kostorrs Befunden zu erwarten 
stand, ließ sich in diesen Versuchen nicht feststellen. 

ı Da die Lösung außer Eiweiß und dessen Abbauprodukten Fette, Pigmente 


und viele andere Bestandteile enthält, ist schwer zu entscheiden, welche Kompo- 
nente der Reaktion durch Eiweiß verursacht wurde. 
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Vergleichen wir zunächst die Ergebnisse, welche mit und ohne Extrak- 
tion der Lipoide bei Anwendung des gleichen Lösungsmittels erzielt wurde, 
so fällt bei einem Vergleich der Tabellen 2, 4 und 5 (Versuche in wässe- 
riger Lösung) auf, daß in allen Fällen sowohl die Zahl als auch die Stärke 
der beobachteten Reaktionen ungemein gering war. Bei der Versuchs- 
reihe, welche mit unbehandeltem Material ausgeführt wurde, ergab allein 
die Reaktion der Preßsäfte: Salp. sinuata x Nic. Tabacum ein schwach 
positives Ergebnis, dessen Bewertbarkeit noch dazu durch die gleich- 
zeitige, wenn auch sehr schwache Trübung des Salpiglossis-Extraktes in 
Zweifel gesetzt wird. Die bei Verwendung des behandelten Materials von 
uns beobachtete Trübung bei der Reaktion der Extrakte von Nic. Taba- 
cum x Sol. dulcamara konnte in der neuen Versuchsreihe ebensowenig 
beobachtet werden wie die zahlreichen von Kostorr mitgeteilten Prä- 
cipitationserfolge. 

Ein Vergleich der beiden Versuchsreihen, bei denen physiologische 
NaCl- Lösung zur Verwendung kam (Tabelle 3 und 6), zeigt insofern eine 
gewisse Übereinstimmung zwischen beiden, als Reaktionen, wenn solche 
einmal eintraten, hier weit schneller und deutlicher erkennbar wurden als 
bei den Reaktionen in wässeriger Lösung. Namentlich die Reaktion der 
Extrakte von Nic. Tabacum und Nic. rustica führte auch bei Verwendung 
unbehandelten Materials sofort zu einer sehr starken Trübung. Aller- 
dings ist auch hier die Bewertbarkeit des Reaktionsergebnisses durch die 
gleichzeitige Trübung des reinen Tabakextraktes herabgemindert. 

Doch auch deutliche Unterschiede zwischen den Werten beider Ta- 
bellen lassen sich nicht verkennen. Die bei Verwendung extrahierten 
Materiales deutlich positiv befundene Reaktion zwischen den Extrakten 
von Nic. Tabacum und Sol. dulcamara ergab hier ein vollkommen nega- 
tives Ergebnis. 

Zieht man nun einen Vergleich zwischen den Ergebnissen der Ver- 
suchsreihen, bei denen einerseits H,O (Tabelle 2, 4 und 5), andererseits 
physiologische NaCl- Lösung (Tabelle 3 und 6) in Verwendung kamen, so 
muß man feststellen, daß diese Ergebnisse einander schroff und wider- 
spruchsvoll gegenüberstehen. Wertet man alle Reaktionen, welche in 
wässeriger Lösung Trübungen ergeben hatten, als positiv und setzt sie in 
Vergleich mit allen positiven Reaktionen, welche bei jenen Versuchsreihen 
festgestellt wurden, die sich in physiologischer NaCl-Lösung vollzogen, 
so ergibt sich das folgende Schema (Tabelle 7, S. 154). 

Angesichts dieser Gegenüberstellung erscheint ein Zweifel an der Art- 
spezifität der von Kostorr festgestellten ,,Normalpracipitine“ nicht un- 
berechtigt. Freilich ist durchaus die Möglichkeit gegeben, daß die von 
mir angestellten Versuche, die ja nur orientierender Art sind, in Bezug 
auf einen von mir nicht kontrollierten Faktor variieren. Aber auch wenn 
ein solcher Faktor in Kostorrs Versuchen konstant erhalten worden 
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Tabelle 7 (Positive Reaktionen bis zur Dauer von 1 Stunde). 











Wässerige Lösung Physiologische NaCl-Lösung 
Sol. dulc. x Lyc. barb. (1 von 3) 0! 
Salp. sin. x Nic. Tab. (2 von 8) 0 
Nic. Tab. x Sol. dulc. (1 von 3) Nic. Tab. X Sol. dulc. (1 von 2 
(Nic. rust. x Nic. Tab., 1 ? von 3) Nic. rust. x Nic. Tab. (2 von 2) 
(Salp. sin. x Sol. dulc., 1 ? von 3) 0 
(Nie. rust. x Sol. dulc., 1 ? von 3) 0 


wäre, bleibt immer noch die Frage strittig, ob die viel eindeutigeren Ver- 
suchsergebnisse Kosrorrs auf die Konstanz dieses Faktors oder auf die 
Artspezifität der Normalpräcipitine zurückgeführt werden können. 

Mir selbst erschien es zunächst notwendig, weiterhin zu prüfen, wel- 
chen Einfluß die Wahl des Lösungsmittels und die Reaktion der Lösung 
auf das Ergebnis der Versuche ausüben. 

Dabei soll zunächst über Erfahrungen berichtet werden, welche mit 
dem von Kostorr und mir stark präcipitierend befundenen Pflanzen- 
paar Solanum dulcamara und Lycium barbarum gemacht wurden, dann 
sollen ausgedehntere Versuche mit anderen Versuchspflanzen angeführt 
werden. 

4. Am 5. 1X., morgens 8 Uhr, wurde — genau wie im Versuch 1 — 
von Freilandpflanzen von Solanum dulcamara und Lyc. barbarum je 10 g 
Blattmaterial geerntet und unter Zusatz von weinsäurehaltigem 96% igen 
Alkohol im Mörser zerrieben. Der Blattbrei wurde hierauf mit Alkohol 
in ERLENMEYER-Kolben gespült und hier 5 Stunden lang nach Vorschrift 
extrahiert. Die Art der Vorbehandlung entsprach also ganz der bei Ver- 
such 1 innegehaltenen Extraktionsweise. Um 4" p. m. wurde die Blatt- 
masse mit 0,85%iger NaCl-Lösung im Mörser zerrieben und 2 Stunden 
darin belassen. Dann wurden die Extrakte in zwei Reagenzgläser, deren 
Inhalt jeweils zur Hälfte nach der Klärung in zwei andere Reagenzgläser 
abgegossen wurde, filtriert. Der Inhalt dieser beiden letzteren Gläser, 
der also die Hälfte des Extraktes beider Antigene ausmachte, wurde dann 
zur Neutralisierung mit MgO versetzt und von neuem filtriert. Von 
jedem Antigen standen also für die Versuche zwei Extrakte, ein sauer 
und ein neutral reagierender, zur Verfügung. Die Ergebnisse dieser Ver- 
suche sind in Tabelle 8 zusammengefaßt. 

Obwohl nach dem Ausfall der EssBACH-Reaktion relativ beträchtliche 
Mengen von Eiweiß in Lösung gegangen sind, fiel die Präcipitinreaktion 
in den sauren Extrakten außerordentlich schwach aus, während sie in den 
neutralisierten Extrakten zu völlig negativen Ergebnissen führte. Es 
wäre allerdings verfehlt, die Unterschiede im Reaktionserfolg der nor- 
malen und der neutralisierten Extrakte durch die Annahme zu erklären, 
daß der Wasserstoffionenkonzentration für den Ausfall der Präeipitin- 
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reaktion entscheidende Bedeutung zukomme. 
Wie aus unserer Tabelle hervorgeht, wurde 
durch die Neutralisierung eine Ausfällung von 
Eiweiß bedingt, so daß das Ausbleiben eines 
positiven Reaktionserfolges auch durch die 
Verminderung des Gehaltes an „aktivem“ 
Eiweiß bedingt sein kann. 

Auch der positive Erfolg der Präcipi- 
tinreaktion in saurer Lösung muß als sehr 
schwach bezeichnet werden und kann in quan- 
titativer Beziehung weder mit den’ Befunden 
Kosrorrs (a. a.0. S.46, Tabelle 5, nach 5’ 
+++) noch auch mit unseren eigenen Er- 
gebnissen von Tabelle 2 (nach 1h + + +) in 
Einklang gebracht werden. 

Wohl ist es möglich, daß für diese quanti- 
tativen Differenzen die Wahl verschiedener 
Extraktionsmittel verantwortlich zu machen 
ist, da ja in unserem Versuch 4 die Extrakte 
mit physiologischer NaCl-Lösung hergestellt 
wurden, während in Versuch 1, sowie bei Ko- 
STOFF, Wasser als Lösungsmittel Verwendung 
fand. 

Doch da ja nach dem Ausfall der Ess- 
BACH-Reaktion auch in den Kochsalzauszügen 
Eiweiß in relativ beträchtlichen Mengen nach- 
weisbar war, und da nach unseren chemischen 
Vorstellungen. die Möglichkeit einer Schä- 
digung der Reaktionsfähigkeit des Eiweißes 
durch den Salzgehalt nicht in Frage kommt, 
ist das Ergebnis dieses Versuches nicht ge- 
eignet, den schon geäußerten Zweifel an dem 
konstanten und artspezifischen Charakter der 
von Kostorr vermuteten Normalpräcipitine 
zu zerstreuen. Freilich läßt sich ein derarti- 
ger Schluß nur auf der Basis ausgedehnterer 
experimenteller Ergebnisse aufbauen. Nur 
als vorläufiger Beitrag zur Lösung dieser 
Frage sollen daher nun weiterhin unsere Ver- 
suche mit dem Extraktpaar Nic. Tabacum 
und Nic. rustica mitgeteilt werden. 

5. Am 30. VIII. wurden neben Blättern 
anderer Versuchspflanzen (vgl. Tabelle 12) 


Tabelle 8. 
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auch solche von Nic. Tabacum und Nic. rustica unter Zusatz von wein- 
säurehaltigem 96%igem Alkohol im Mörser zerrieben und nach der bei 
Versuch 2 näher angegebenen Methode nacheinander mit Alkohol, 
Äther und Chloroform extrahiert. Da es sich hierbei um einen Ver- 
gleich mit gepfropften Pflanzen handelte, wurden die Blätter von 
Nic. rustica von Gewächshauspflanzen geerntet. Nach Abgießen des 
Chloroforms blieben die Pflanzenteile die Nacht über in zugestöpselten 
ERLENMEYER-Kolben dem Chloroformdampf ausgesetzt. Am Morgen des 
31. VIII. wurde das Pflanzenpulver im Mörser mit der seiner Masse ent- 
sprechenden Menge des Lösungsmittels versetzt. Die Blattmasse sowohl 
von Nic. rustica als auch von Nic. Tabacum wurde auf je drei Mörser ver- 
teilt, wobei !/, der Blattmasse mit physiologischer Kochsalzlösung, ?/, 
mit destilliertem Wasser behandelt wurden. Die Hälfte dieser mit destil- 
liertem Wasser hergestellten Eiweißlösung wurde aber nach der Filtration 
mit der zur Herstellung einer physiologischen Kochsalzlösung nötigen 
Menge festen Kochsalzes versetzt. Es sollte auf diese Weise die Frage 
geklärt werden, ob der Elektrolytgehalt der physiologischen Kochsalz- 
lösung lösungssteigernd oder flockungssteigernd wirkt, und auf welche 
dieser beiden Möglichkeiten die Unterschiede im Verlauf des Präcipi- 
tationsprozesses in wässeriger und Kochsalzlösung zurückzuführen sind. 

Um gleichzeitig auch den Einfluß der Wasserstoffionenkonzentration 
auf den Ausfall der Präcipitinreaktion zu prüfen, wurde die Hälfte des 
mit physiologischer Kochsalzlösung angesetzten Extraktes beider Ver- 
gleichspflanzen durch Zusatz grobkörniger Magnesia usta neutralisiert 
und hierauf blank filtriert. Es standen also für die Reaktionen von 
jedem Antigen vier Lösungen zur Verfügung, nämlich 1. ein wässeriger 
Extrakt, 2. ein wässeriger Extrakt, dem später NaCl zugesetzt wurde, 
3. ein mit physiologischer Kochsalzlösung angesetzter sauer reagierender 
und 4. ein ebensolcher neutralisierter Extrakt. Mit Ausnahme der mit 
MgO neutralisierten Lösungen reagierten die Extrakte schwach sauer. 

Trotzdem die EssBAcH-Reaktion sowohl mit dem Kochsalzextrakt 
von Nic. Tabacum als auch mit dem von Nic. rustica zwar schwach aber 
deutlich positiv ausfiel, so daß die Annahme berechtigt erscheint, daß in 
beiden Fällen Eiweiß in Lösung gegangen ist, trat bei keiner der an- 
gestellten Präcipitinreaktionen auch nur eine leise Trübung auf. Dieses 
völlig negative Ergebnis ist um so befremdender, als wenigstens eines der 
Antigene mit Preßsaft von Datura sanguinea, wie an späterer Stelle 
(Tabelle 12) ausgeführt werden wird, positive Reaktionen ergab. 

6. Das Verhalten der Extrakte von N. Tabacum und N. rustica zu- 
einander wurde am 2. IX. erneut einer Untersuchung unterzogen. Je 
30 g Blattmasse (Frischgewicht) von Nic. Tabacum (Freiland) und Nic. 
rustica (Gewächshaus) wurde mit a) 30 ccm physiologischer NaCl-Lösung, 
b) 30 cem H,0, c) mit 30 ccm 1/29n NaOH im Mörser zerrieben. Bei 
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diesem Versuch unterblieb 
also eine Vorextraktion, so 
daß mit einem Eiweißverlust 
hier nicht gerechnet werden 
kann. Der Pflanzenbrei ver- 
blieb 5 Stunden in den Mör- 
sern. Hierauf wurde ein Teil 
des Extraktes aus jedem Mör- 
ser blank filtriert, da die Fil- 
tration der gesamten Flüssig- 
keitsmasse zuviel Zeit erfor- 
dert hätte. 

Auch bei diesem Versuche 
wurde die Hälfte des mit phy- 
siologischer Kochsalzlösung 
hergestellten Extraktes durch 
Zusatz von MgO zu neutrali- 
sieren versucht, während die 
Hälfte des wässerigen Extrak- 
tes durch Zusatz von festem 
NaCl der Konzentration des 
mit physiologischer Kochsalz- 
lösung hergestellten Extraktes 
angeglichen wurde. Von je- 
der Versuchspflanze standen 
schließlich fünf verschieden 
bereitete Extrakte zur Verfü- 


Die Ergebnisse der Prä- 
cipitinversuche sind aus Ta- 
belle 10 zu ersehen. 

Was zunächst den Eiweiß- 
gehalt der Lösungen anlangt, 
so ergaben sich hier wieder wie 
bei Versuch 3 bei Zugabe von 
EssBacH-Lösungen zu den Ex- 
trakten Ausflockungen, welche 
sich beim Kochen zusammen- 
ballten. In der Tabelle wurde 
als Maßeinheit für die Ab- 
schätzung des Eiweißgehaltes 
wiederum nicht die Menge 
dieser Ausflockungen, sondern 


Tabelle 9. 
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der nach dem Kochen erkennbare Grad der Trübung der Extrakte 
gewählt. 

Gehen wir nun zur Charakterisierung der Reaktion der Lösungen 
über, so ist für die Tatsache, daß bei den Versuchen, bei welchen 1/» 
NaOH als Lösungsmittel verwendet wurde, keine Neutralisierung des 
Extraktes erfolgte, der Grund darin zu erblicken, daß der Ausfall der 
Reaktion innerhalb extremer p,-Bereiche beobachtet werden sollte. 

Was nun endlich den Ausfall der Präcipitinreaktionen selbst anlangt, 
so ließ sich hier weder durch den Wechsel des Lösungsmittels, noch durch 
Veränderung des Eiweißgehaltes, noch endlich durch Variierung des p,- 
Bereiches ein positiver Ausfall erzwingen, der doch unter den völlig ana- 
logen Bedingungen von Versuch 3 mit so großer Deutlichkeit beobachtet 
werden konnte. Die schwache Trübung, welche hier in wässeriger und 
NaCl-Lösung nach 11/,stündiger Versuchsdauer eintrat, kann nicht ge- 
wertet werden, einerseits weil in unserer Darstellung überhaupt nur Re- 
aktionen Berücksichtigung finden sollen, deren Beginn wenigstens nach 
Istiindiger Beobachtungszeit feststeht, andererseits weil auch die Kon- 
troll-Lösungen zur Trübung neigten. Aus den gleichen Gründen sind auch 
die starken nach 12 Stunden erfolgten Ausfällungen für uns belanglos. 

Suchen wir zu ermitteln, auf welche Ursachen der Unterschied im 
Ausfall der Reaktionen in den Versuchen 3 und 5 zurückzuführen ist, so 
ist als auffallendster Unterschied die Verschiedenheit des Ausgangs- 
materials hervorzuheben. Während bei Versuch 3 alle für die Extrakt- 
bereitung benützten Blätter großen ausgewachsenen Freilandpflanzen 
entstammten, wurden bei Versuch 5 zur Bereitung des Extraktes von 
Nic. rustica Blätter von niederen, wenn auch voll erblühten Topfpflanzen 
aus dem Gewächshaus verwendet. 

Freilich würde durch diese Annahme Kostorrs Idee einer Artspezifi- 
tät der „Normalpräcipitine‘‘ stark erschüttert. Denn die dem Artcha- 
rakter untergeordneten Merkmale sind als nicht beeinflußbar durch die 
jeweilige Ausbildungsform der Individuen zu betrachten. 

Nach dieser freilich noch nicht beweisbaren Ansicht entstehen Trü- 
bungen zwischen zwei klaren Pflanzenextrakten verschiedener Arten ent- 
weder allein durch die augenblicklichen kolloidchemischen Bedingungen 
des Systems oder durch Präcipitine, welche nicht artspezifisch sind, son- 
dern mit den äußeren und inneren Entwicklungsbedingungen der Pflan- 
zen wechseln!. Die als selbstverständlich angesehene Voraussetzung 
Kostorrs, daß bei Pflanzen Normalpräcipitine vorkommen, erscheint 
hiernach als Behauptung, deren sicherer Beweis noch aussteht. 

Mit dieser Skizzierung unserer Stellungnahme zur Frage der Art- 

1 Anm. bei der Korrektur: Diese unspezifisch wirkenden „Normalpräcipi- 
tine‘ wären etwa in die von CARBONE u. ARNAUDI aufgestellte Gruppe der 
„Pseudopräcipitine“ (siehe S. 125 Anm.) einzureihen. 








160 K. Silberschmidt: 


spezifität der Normalpräcipitine, zu der der Ausfall der mitgeteilten vor- 
läufigen Versuche Veranlassung bot, ist gleichzeitig unser Programm für 
die Weiterführung dieser Versuche angedeutet. 

Die wenigen noch im folgenden mitgeteilten Erfahrungen beziehen 
sich auf das Kernproblem der Kostorrschen Arbeit, nämlich die Frage 
der Antikörperbildung bei Pflanzen. 


V. Einige Untersuchungen zur Frage der Antikörperbildung 
bei Pflanzen. 

a) Die beiden ersten Versuche, die zur Klärung dieser Frage am 9. 
bzw. 17. VIII. unternommen wurden, dienten mehr der Erprobung einer 
geeigneten Methodik als der Erzielung gesicherter Ergebnisse. Zu den 
beiden Versuchen wurden zwei Topfpflanzen von Nic. Tabacum ver- 
wendet, die seit 26. IV., also seit fast 4 Monaten, fest mit den Unterlagen 
verwachsene Pfropfreiser von Nic. glutinosa! trugen. Die Vorextraktion 
erfolgte in beiden Fällen streng nach den Vorschriften von MEz (5stündige 
Behandlung mit Alkohol + Weinsäure, 5stündige Behandlung mit Äther, 
mehrmalige Extraktion mit Chloroform), als Lösungsmittel kamen beim 
1. Versuche in Parallelserien destilliertes Wasser und physiologische 
Kochsalzlösung in Verwendung, beim 2. Versuche wurde lediglich physio- 
logische NaCl-Lösung benützt. Die Präcipitinreaktion wurde in beiden 
Versuchen derart ausgeführt, daß der Extrakt aus der Unterlage (Nic. 
Tabacum) mit dem Extrakt aus dem zu ihm gehörigen Reis (Nic. gluti- 
nosa) überschichtet wurde. Zur Kontrolle wurde Extrakt aus nicht ge- 
pfropften Vergleichspflanzen von Nic. Tabacum mit Extrakt nicht ge- 
pfropfter Exemplare von Nic. glutinosa überschichtet. Es ist dies in- 
sofern eine Abweichung von Kostorrs Versuchsmethodik, als dieser den 
„Immunextrakt‘‘ (Extrakt aus dem Reis) stets in seinem Verhalten 
gegenüber „Normalextrakt‘‘ (Extrakt aus einer ungepfropften Versuchs- 
pflanze jener Art, der die Unterlage angehört) prüfte. 

KostorF dürfte hierbei von dem Gedanken ausgegangen sein, daß 
vielleicht das Präcipitationsvermögen der Eiweißsubstanzen beider 
Pfropfpartner durch die lange Dauer des innigen Kontaktes (,,Gewüh- 
nung“) eine Minderung erfahre. Dieser Einwand erscheint mir aus dem 
Grunde nicht stichhaltig zu sein, weil anzunehmen ist, daß Antikörper- 
bildung in gewissem Umfange mit Dauer und Festigkeit des Kontaktes 
zunimmt. 

Die Ergebnisse des 1. Versuches sind nicht zu werten, da die unver- 
mischten Extrakte Trübungen von der Stärke der beobachteten Prä- 
eipitinreaktionen erlitten. Speziell zu. dem 2. Versuch sei noch bemerkt, 
daß den einzelnen Pflanzenextrakten 0,3%ige Phenollösung zugesetzt 


1 Herrn Gartenverwalter Jöre bin ich für seine wertvolle Unterstützung bei 
Ausführung der Pfropfungen zu großem Dank verpflichtet. 
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wurde, um Störungen durch bakterielle Einflüsse zu vermeiden. Jede Re- 
aktion mit den konzentrierteren Extrakten wurde bei diesem Versuch 
in dreifacher Wiederholung angesetzt. Der Versuchsansatz erfolgte nach 
dem Schema von Tabelle 11. 

Tabelle 11. 





Nic. Tab, ungepfropft Nie. Tab. gepfropft 





0 Min. ) 
Ni 4 Turks: ” 
ungepfropft | 120 . 
24h 


0 Min. 


Nicotiana glutinosa | pr ; 


gepfropft | 19h 
24h 




















Der Versuch ergab ein deutlich negatives Ergebnis, dessen Ursache 
erst nach einem Vergleich mit ausgedehnteren weiteren Versuchen dis- 
kutiert werden kann. Denn einerseits fiel auch bei KOSTOFF nur ein sehr 
geringer Bruchteil der angestellten Versuche positiv aus, andererseits 
weicht die von mir befolgte Methodik in manchen Punkten von Kostorrs 
Arbeitsweise ab, deshalb können die Gründe für den negativen Ausfall 
der Reaktionen sowohl in der Beschaffenheit des Objektes als auch in der 
Besonderheit des Versuchsverfahrens gesucht werden. Es soll daher hier 
wie beim folgenden Versuch auf eine Diskussion verzichtet und nur Ver- 
lauf und Erfolg der Reaktionen mitgeteilt werden. 

b) Bei dem Versuch vom 31. VIII. kamen drei verschiedene Pfrop- 
fungen zur Verwendung. 

1. Bei der ersten dieser Pfropfungen, die am 26. IV. 30 hergestellt 
worden war, saß ein Reis von Nic. Tabacum auf einer Unterlage von Da- 
tura sanguinea auf. 

2. Die zweite Pfropfung, ebenfalls seit dem 26. IV. bestehend, hatte 
wie die erste eine Unterlage von Datura sanguinea, trug aber ein Reis von 
Nic. glutinosa. 

3. Die letzte Pfropfung bestand erst seit dem 1. VIIl.; Nie. rustica 
bildete die Unterlage, Nic. glutinosa das Reis. 

Um zunächst die verwendeten Versuchspflanzen kurz zu charakteri- 
sieren, sei erwähnt, daß die Reiser der beiden unter 1. und 2. genannten 
Pfropfungen verblüht waren, reichlich Fruchtansatz trugen und schon 
Spuren herbstlicher Vergilbung erkennen ließen. Die unter 1. genannte 
Pfropfung schien für Versuche über Antikörperbildung insofern besonders 
geeignet zu sein, als an der Verwachsungszone schon äußerlich Störungen 
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erkennbar waren: Oberhalb der Verwachsungsstelle hatte sich nämlich 
(etwa 10 cm über dem Boden) ein Kranz von Wurzeln ausgebildet, die in 
der Luft abwärts wuchsen. Die dritte Pfropfung, Nic. glutinosa auf Nic. 
rustica, stand zur Zeit des Versuches im vollen Saft. Spuren herbstlicher 
Vergilbung waren nicht erkennbar. Das für die Kontrollversuche not- 
wendige Blattmaterial entstammte bei Datura sanguinea, Nic. rustica und 
Nic. glutinosa nicht gepfropften Vergleichspflanzen aus dem Gewächs- 
haus (Topfpflanzen), bei Nic. Tabacum großen Exemplaren von Frei- 
landpflanzen. 

Die näheren Angaben über die Vorbehandlung des Materials (Ex- 
traktion mit Alkohol, Äther und Chloroform) sind schon bei Beschrei- 
bung von Versuch 5, der einen Teil des hier besprochenen ausgedehn- 
teren Versuches ausmacht, vorweggenommen. Auch die Ergebnisse der 
Tabelle 9 sind gleichzeitig für unseren Versuch einschlägig. 

An Einzelheiten der Versuchsanordnung wäre hier nachzutragen, 
daß die Pfropfungen schon am Abend des 29. VIII. von der Wurzel 
getrennt und an der Verwachsungsstelle entzweigeschnitten wurden. 
Unterlage und Reis wurden dann einzeln mit der unteren Schnitt- 
fläche in Wasser gestellt. Dies geschah in Übereinstimmung mit Ko- 
STOFFs Anschauung (a. a. O. S. 56), daß unmittelbar nach dem Schnitt 
ein Teil der Präcipitine des Reises durch die Antigene der Unterlage 
neutralisiert sei. Bei unserem Versuch blieben die Pflanzenteile aller- 
dings nur 12 Stunden in Wasser, während Kostorr empfiehlt, sie 
48 Stunden darin zu belassen. Bei Befolgung dieser Vorschrift scheint 
mir aber die Gefahr einer bakteriellen Zersetzung von Pflanzenmaterial 
zu bestehen. 

Die Zerkleinerung des Pflanzenmaterials der Pfropfungen im Mörser 
erfolgte (im Gegensatz zu dem der Kontrollen, vgl. Versuch 5, S. 155!) erst 
am Morgen des30. Am 31. morgens kam die Pflanzenmasse, deren Vor- 
extraktion im Laufe des 30. vollendet wurde, zurück in die Mörser und 
wurde hier mit physiologischer Kochsalzlösung behandelt, der eine kleine 
Menge Phenol beigegeben war. Nach 2stündiger Einwirkung des Lö- 
sungsmittels in den Mörsern begann die Filtration, die unschwer zu sehr 
klaren, fast ungefärbten Extrakten führte. 

Bei der Anstellung der Präcipitinreaktion wurde so vorgegangen, daß 
die Extrakte der beiden jeweiligen Pfropfpartner sowohl gegeneinander 
als auch gegen Extrakte von Pflanzenteilen geprüft wurden, welche nicht 
dem zugehörigen Pfropfpartner entstammten, aber der gleichen Art an- 
gehörten wie dieser. Jeder ,, Immunextrakt“, beispielsweise aus dem Reis 
der Pfropfung 1 (Nic. Tabacum), wurde also geprüft 

1. gegen „Antigenextrakt‘ aus der Unterlage 1 (hier z. B. Datura 
sanguinea): Homologe Reaktion, 

2. gegen Extrakt aus der Unterlage 2 (Datura sanguinea, welches aber 
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hier als Antigen gegenüber Nic. glutinosa gewirkt hatte!): Heterologe Re- 
aktion, und wenn möglich 

3. gegen Extrakt einer nichtgepfropften Pflanze von Datura san- 
guinea: Kontrollreaktion. 

Um gleichzeitig zu priifen, ob Extrakte aus nichtgepfropften Pflan- 
zen der zu den Pfropfungen verwendeten Arten Präcipitinreaktionen er- 
geben (Kos Torrs Normalpräcipitine!), wurden jeweils auch Versuche an- 
gestellt, in denen beide miteinander reagierenden Extrakte von nichtge- 
pfropften Kontrollpflanzen der betreffenden Arten stammten. 

Die Ergebnisse sind aus den Tabellen 12a, b und c zu entnehmen. 

Obwohl in allen Fällen, in welchen die Kargheit des zur Verfügung 
stehenden Materials die Anstellung chemischer Eiweißreaktionen er- 
laubte, diese ein durchaus positives Ergebnis zeitigten, ergaben sich bei 
der Beobachtung der Präcipitinreaktion keine oder nur sehr schwache 
Trübungen. 

Als zweifellos negativ ist der Ausfall der Präeipitinreaktion zwischen 
den Antigenen Nic. glutinosa und rustica nach Tabelle 12 c zu bezeichnen. 
Hier ergab sich trotz stark positiven Ausfalls der Esspacu-Reaktion bei 
der Präcipitinreaktion stets ein negatives Resultat, gleichgültig, ob homo- 
loge und heterologe Antigene oder Kontrollösungen gegeneinander ge- 
prüft wurden. Da die Pfropfung erst 4 Wochen bestand, ist mit der Mög- 
lichkeit zu rechnen, daß die Antikörperbildung noch nicht ihren Höhe- 
punkt erreicht hatte. 

Auch die Reaktion zwischen den Extrakten Nic. Tabacum und Datura 
sanguinea dürfte negativ sein, wenn hier auch bei der homologen und 
heterologen Präcipitinreaktion nach !/, Stunde eine schwache Trübung 
(UBLENHUTHscher Ring) festgestellt werden konnte. Denn einerseits war 
diese zu schwach, um ein positives Ergebnis wirklich sicherzustellen, 
andererseits führte die Reaktion des durch Extraktion des Reises ge- 
wonnenen Antigens mit Kontrollextrakt zu keiner Triibung; immerhin 
läßt sich hier die Möglichkeit der Mitwirkung von Antikörpern nicht be- 
streiten. 

Ähnlich liegen die Verhältnisse auch im Falle der Reaktion der Ex- 
trakte von Nic. glutinosa und Datura sanguinea (Tabelle 12 a); nur ist 
hier die Wahrscheinlichkeit, daß im Gefolge der Pfropfung eine Steige- 
rung des Präcipitingehaltes auftritt, noch etwas größer. Denn die homo- 
loge Reaktion zwischen den beiden aus der Blattmasse der Pfropfpartner 
extrahierten Antigenen ist hier nach '/, Stunde deutlich, wenn auch 
schwach positiv. 

Freilich ist es auch hier nicht möglich, den Beweis dafür anzutreten, 
daß das Versuchsresultat nur durch die Annahme der Mitwirkung von 
Antikörpern gedeutet werden kann. Denn auch hier ist einerseits die 
heterologe Reaktion negativ ausgefallen (zu einer Reaktion mit dem 
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c) Pfropfpartner Nicotiana glutinosa auf Nicotiana rustica. 
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Kontrollextrakt reichte der vom 
Pfropfpartner extrahierte Saft von 
Nic. glutinosa nicht mehr aus), an- 
dererseits aber hat die Reaktion 
zwischen den beiden Kontrollextrak- 
ten, wenn auch erst nach 4 Stunden, 
eine sehr starke Ausflockung erge- 
ben, so daß auch die Mitwirkung 
von „Normalpräeipitinen‘‘ in Be- 
: u tracht zu ziehen ist. 

0 .® Bei dem Rückblick auf den bis- 
herigen Stand unserer Kenntnisse in 
der Frage der Antikörperbildung bei 
Pflanzen (Abschnitt II) hat sich uns 
die Frage aufgedrängt, ob die Anti- 
körperbildung ein gelegentlich bei 
Pflanzen vorkommendes Phänomen 
ist, welches der Erwerbung der Im- 
munität parallellaufen kann, oder ob 
bei den Pflanzen wie bei den Tieren 
die Theorie der Antikörperbildung 
die einzige Möglichkeit bietet, alle 
über die erworbene (physiologische) 
Immunität vorliegenden Erfahrun-. 
gen zu deuten. 

Die wenigen von uns zum Pro- 
blemder AntikörperbildungbeiPflan- 
zen mitgeteilten Versuchsergebnisse 
lassen die von KosToFF im bejahen- 
den Sinne beantwortete Frage, ob 
Sec überhaupt Antikörper in Pflanzen 
gebildet werden können, offen, spre- 
chen aber wie Kostorrs Versuche 
selbst gegen die Annahme einer dem 
Antikörpervorkommen im Tierreich 
entsprechenden Verbreitung. 

Zur sicheren Beantwortung be- 
darf es noch einer auf breiter Basis 
unternommenen Erforschung der 
Methoden und einer Klärung des 
Problems der Artspezifität von 
Kosrorrs ,,Normalpracipitinen“. 
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Zusammenfassung. 

1. Der von Kostorr beschrittene Weg, den Einfluß artfremden Ei- 
weißes auf den pflanzlichen Organismus an Hand von Pfropfungen zu 
untersuchen, erscheint erfolgversprechend zu sein. 

2. Bei seinen Ergebnissen fällt auf, daß nur bei einem geringen Bruch- 
teil von Pfropfungen Antikörperbildung nachweisbar war. 

3. Gegen seine Methoden lassen sich verschiedene Einwendungen er- 
heben, die zu den folgenden methodischen Forderungen für eigene Unter- 
suchungen führen. 

4. Die Extraktion von Lipoiden aus dem zur Herstellung präcipitie- 
render Lösungen bestimmten Pflanzenmaterial muß unter Vermeidung 
der Racemisierung oder des Verlustes von Eiweißsubstanzen erfolgen. 

5. Destilliertes Wasser und physiologische Kochsalzlösung sind in 
Parallelversuchen zu prüfen, inwieweit sie als Lösungsmittel zur Her- 
stellung präcipitierender Extrakte pflanzlicher Herkunft geeignet sind. 

6. Vor der Anstellung der Präcipitinreaktionen muß durch chemische 
Eiweißreaktionen in allen verwendeten Lösungen der Eiweißgehalt ge- 
prüft werden. 

7. Die von mir erzielten Ergebnisse bei Überschichtung von Extrak- 
ten pflanzlicher Herkunft sprechen gegen Kostorrs Annahme der Kon- 
stanz und Artspezifität von ,,Normalpräcipitinen‘. 

8. Meine Versuche über Antikörperbildung in Pflanzen sprechen nicht 
für eine dem Antikörpervorkommen bei Tieren entsprechende Verbrei- 
tung ,,erworbener“* Präcipitine bei Pflanzen. 


Die Untersuchungen wurden in der Biochemischen Abteilung des 
Pflanzenphysiologischen Institutes der Universität München ausgeführt. 
Herr Geheimer Rat Prof. Dr. v. GOEBEL hat mir in zuvorkommender 
Weise die Benutzung dieser Abteilung gestattet und durch freundliche 
Erschließung der Hilfsquellen des Institutes das Zustandekommen der 
Arbeit ermöglicht. 
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DER ÜBERGANG DER BLÄTTER IN SCHLAFSTELLUNG. 
Von 


KARL UMRATH 
(Graz). 
Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am.21. November 1930.) 


Im Laufe meiner Untersuchungen an Sensitiven ist es mir aufgefallen, 
daß die Blätter von Mimosa pudica und M. Spegazzinii am Abend Be- 
wegungen ausführen, als ob sie gereizt würden, wobei ihre Wiederaus- 
breitung immer langsamer erfolgt, so daß nach der zweiten oder dritten 
Reaktion die Öffnungsbewegung der Blätter kaum mehr merklich ist. 
Diese Beobachtung legte mir die Frage nahe, ob der Übergang in Schlaf- 
stellung durch Erregungserscheinungen hervorgebracht werde, die ihrer- 
seits durch die abendliche Temperatur- und Lichtabnahme ausgelöst 
würden. Außerdem war an eine Erregbarkeitssteigerung am Nachmittag 
durch die Licht- und erhöhte Wärmewirkung während des Tages zu 
denken. Sowohl für die Erregbarkeitssteigerung als auch für die Er- 
regungsauslösung kommen noch tagesperiodische innere Veränderungen 
der Pflanze in Betracht, entweder Nachwirkungen oder ein autonomer 
Rhythmus, dessen Phase nur durch die Außenfaktoren bestimmt ist. 

Da ich in dieser Untersuchung zum Teil andere Pflanzen verwendet 
habe als bisher, und da ich, zum Nachweis etwaiger Erregungsvorgänge, 
auch die elektrischen Erscheinungen untersucht habe, muß ich zunächst 
über die Erregungsleitung bei diesen Pflanzen berichten. Ich werde das 
etwas ausführlicher tun, als es für die Beschreibung des Überganges der 
Blätter in Schlafstellung erforderlich ist, da diese Ergebnisse auch an und 
für sich von gewissem Interesse sind. In dem Abschnitt über die Metho- 
dik gehe ich diesmal näher darauf ein, wie der registrierte Elektrometer- 
ausschlag von der Art der Ableitung abhängt, da dies zum Verständnis 
einiger der unten mitgeteilten Versuche notwendig ist. Vielleicht wird das 
manchen auch eine erwünschte Ergänzung meiner früheren Arbeiten sein. 


Methodik. 

Soweit elektrische Spannungsänderungen des untersuchten Pflanzenteils 
registriert wurden, war die Methodik dieselbe wie in meinen bisherigen diesbezüg- 
lichen Untersuchungen!. Die Ableitung zu dem Röhrenelektrometer erfolgte also 
von dem Pflanzenteil mit einer vergoldeten Nadel und aus der Erde, in der die 


1 UMRATH, K.: Planta 5, 274—324 (1928); 7, 174—207 (1929). 
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Pflanze wuchs, mit einem Eisendraht. In einzelnen Versuchen wurde von zwei 
Stellen eines Blattstiels abgeleitet. Die Einstellungsgeschwindigkeit des in den 
Anodenkreis der Verstärkerröhre eingeschalteten Kapillarelektrometers war so 
groß, daß eine Korrektur der Kurven kaum jemals in Betracht kam. Bei der 
im Sommer 1929 verwendeten Anordnung wurden, bei Einschaltung einer kon- 
stanten Eichspannung, 90% des Endausschlages nach 0,55 Sekunden erreicht. 
Für die langsame Erregungsleitung bei Cassia tomentosa, die ich in diesem Sommer 
vor allem untersucht habe, reicht dies aber vollständig aus. Das im Sommer 1930 
verwendete Elektrometer erreichte, nach Einschalten einer konstanten Eich- 
spannung, 90% des Endausschlages nach 0,08 Sekunden. Wie auch in den Abbil- 
dungen meiner bisherigen Arbeiten, entspricht ein Anstieg der Kurve einem Nega- 
tivwerden der Ableitungsstelle. Die Zeitmarken am unteren Rand der Abbil- 
dungen geben 10 Sekunden an. In die Kurven vom Sommer 1929 sind sie nach- 
träglich eingezeichnet, im Sommer 1930 habe ich durch einen graphischen Chrono- 
meter nach JAQUET die Zeit, in 10-Sekundenintervallen, direkt auf den Kurven 
registriert. 

Ich komme nun auf die Abhängigkeit der registrierten Negativitäts- 
wellen von der Art der Ableitung zu sprechen und will hierbei etwas 
weiter ausholen. Nach einer verbreiteten und wohlfundierten Auf- 
fassung :, die auch durch neuere Versuche bestätigt zu werden scheint 2, 
stellt man sich vor, daß die lebenden Zellen ein anderes elektrisches 
Potential haben als das umgebende Medium, so daß im allgemeinen und 
jedenfalls in allen Fällen, in denen die elektrischen Begleiterscheinungen 
der Erregungsvorgänge untersucht sind, das Zellinnere elektrisch negativ 
gegenüber dem Außenmedium ist. Weiter wird angenommen, daß dieser 
Potentialsprung zwischen innen und außen während des Ablaufes eines 
Erregungsvorganges zurückgeht oder verschwindet. Hierin sollen eben 
die elektrischen Veränderungen bei der Erregungsleitung bestehen. Es 
ist unmittelbar einleuchtend und auch experimentell bestätigt, daß bei 
Ableitung von außen, d. h. solange man nicht eine Elektrode in das Zell- 
innere eingestochen hat, die abgeleiteten Spannungsveränderungen um 
so ausgiebiger sind, je weniger Außenmedium oder, was auf dasselbe 
hinausläuft, unerregte, parallelliegende Zellen vorhanden sind, da hier- 
durch nur ein Nebenschluß gebildet wird. Dieses Schema wurde zu- 
nächst für die sehr langgestreckten Nerven- und Muskelfasern der Tiere 
entworfen. Es gilt aber, wie man ohne weiteres einsieht, auch für aus 
kurzen Zellen gebildete Leitungsstränge, wie sie bei Pflanzen und bei den 
glatten Muskeln der Tiere vorkommen, wenn nur die Querwände kein 
Hindernis für die Erregungsleitung bilden. Man kann sich ja das Proto- 
plasma wegen der Plasmodesmen als kontinuierlich vorstellen, oder man 
muß annehmen, daß der Potentialsprung an den aneinander stoßenden 
Querwänden zweier hintereinander liegender Zellen bei der Erregungs- 
leitung gleichzeitig verschwindet. 

1 BERNSTEIN, J.: Elektrobiologie, Sammlung „Die Wissenschaft“, H. 44. 


Braunschweig 1912. 
2 UMRATH, K.: Protoplasma 9, 576—597 (1930). 
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Wenn man von zwei gleichartigen Stellen eines derartigen erregungs- 
leitenden Systems ableitet, ist zwischen den Elektroden keine Potential- 
differenz zu erwarten. Spielt sich aber an einer der Ableitungsstellen ein 
Erregungsvorgang ab, so ergeben sich Verhältnisse, die man sich nach 
den oben wiedergegebenen Vorstellungen leicht klarmachen kann. Das 
Zellinnere des erregungsleitenden Systems ist an der nichterregten Stelle 
elektrisch negativ gegenüber dem AuBenmedium und mithin gegenüber 
der ableitenden Elektrode. An der erregten Stelle hat das Zellinnere aber 
dasselbe Potential wie das Außenmedium und die ableitende Elektrode. 
Es ist daher diese Elektrode, an der sich der Erregungsvorgang abspielt, 
gegenüber der anderen elektrisch riegativ. Ein Erregungsvorgang in der 
Zwischenstrecke hat natürlich keinen Einfluß auf das Potential der 
Elektroden, solange beide an völlig unerregten Stellen liegen. Wenn ein 
Erregungsvorgang durch Leitung erst die eine, dann die andere Elektrode 
erreicht, so wird auch erst die eine, dann die andere vorübergehend nega- 
tiv; man erhält also gegensinnige Elektrometerausschläge und spricht 
von diphasischer Ableitung. Diese ist mitunter, besonders zur Bestim- 
mung von Leitungsgeschwindigkeiten, vorteilhaft. Meistens ist es aber 
übersichtlicher, wenn die Erregungsvorgänge sich nur an einer Elektrode 
geltend machen, wobei man von monophasischer Ableitung spricht. Es 
genügt hierzu im allgemeinen nicht, daß die zweite Elektrode vom Er- 
regungsvorgang nicht erreicht wird. Ist nämlich das erregungsleitende 
System gegen dasGewebe, an dem die zweite Elektrode liegt, durch eine 
Querwand abgeschlossen, die eine scharfe Grenze für die Erregungs- 
leitung bildet, so wirkt das weitere Gewebe nur wie eine Verlängerung der 
Elektrode. Anders wenn der Erregungsvorgang im Verlauf des erre- 
gungsleitenden Systems, zwischen den Elektroden erlischt. Daß hierbei 
kein Elektrometerausschlag auftritt, haben z. B. ORBELI und BRÜCKE! 
beobachtet. Bei Pflanzen tritt derartiges offenbar regelmäßig auf, wenn 
man die zweite Elektrode durch die Erde mit dem Wurzelsystem ver- 
bindet. Ich habe deshalb diese Art der Ableitung vorzugsweise ange- 
wandt. 

In manchen Fällen, und auf diese kommt es mir hier besonders an, 
ist die Deutung bei einer solchen Ableitung etwas komplizierter. Wenn 
man von einem sekundären Blattstiel einer Mimose derart monophasisch 
ableitet und einen anderen sekundären Blattstiel genügend stark reizt, so 
erfolgt Erregungsleitung, zunächst zum primären Blattstiel. Für die- 
jenigen erregungsleitenden Systeme, die sich nicht in den sekundären 
Blattstiel, von dem abgeleitet wird, fortsetzen, bildet dieser nur eine Ver- 
längerung der Elektrode. Die Elektrode wird daher negativ, wenn der 
Erregungsvorgang in diesen Systemen den primären Blattstiel erreicht. 
Die anderen erregungsleitenden Systeme, die sich in diesem sekundären 


1 ORBELI, L. u. v. BRÜCKE, E. Tu: Pflügers Arch. 188, 341—364 (1910). 
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Blattstiel fortsetzen, beeinflussen die ableitende Elektrode erst, wenn der 
Erregungsvorgang in ihnen die Ableitungsstelle erreicht. Auf diese Weise 
registriert man nach einander Negativitätswellen, erst von der Stelle des 
primären Blattstiels, an der der sekundäre ansetzt, und dann von der 
eigentlichen Ableitungsstelle am sekundären Blattstiel. 

All das Gesagte gilt natürlich nur für die mit der Erregungsleitung 
verbundenen Negativitätswellen, deren Registrierung man ja anstrebt. 
Bezüglich der Störungen, die diese Kurven entstellen können, verweise 
ich auf das früher (l. c. 1928, S. 278 ff.) Gesagte. Demnach bedingen Ge- 
lenksreaktionen nur geringe Störungen, und zwar positive, also auf 
meinen Abbildungen nach unten gerichtete Ausschläge. Ich habe mich 
hiervon jetzt auch durch direkte mechanische Reizung des Sekundär- 
gelenkes und Ableitung vom sekundären Blattstiel überzeugt. Es tritt 
hierbei keine Erregungsleitung ein, und an der Kurve ist nur eine, meist 
unbedeutende Einsenkung zu sehen. 


Die Erregungsleitung bei Cassia tomentosa. 

Bei Cassia tomentosa habe ich die Erregungsleitung im Blattstiel des 
bekanntlich gefiederten Blattes untersucht. Ein Schnitt durch den 
Blattstiel, auch in mäßiger Entfernung von der Ableitungsstelle, bedingt 
an der registrierten Kurve keine Veränderungen, die sich mit einiger 
Sicherheit als Zeichen von Erregungsvorgängen deuten ließen. Es han- 
delt sich offenbar um eines derjenigen Objekte, an denen ein kurzdauern- 
der Reiz nicht zu Erregungserscheinungen führt, die noch in einiger Ent- 
fernung nachweisbar sind. Wahrscheinlich erlischt ein einzelner Er- 
regungsvorgang bei seiner Weiterleitung sehr bald, und nur eine längere 
Gruppe von Erregungsvorgängen kann sich weiter fortpflanzen, indem 
die jeweils ersten, erlöschenden Erregungsvorgänge Bedingungen schaf- 
fen, die die Weiterleitung der folgenden begünstigen. Wenigstens finden 
sich solche Verhältnisse in der Dekrementstelle an der Basis des sekun- 
dären Blattstiels von Mimosa pudica, wo sie der Untersuchung besser 
zugänglich sind1. 

Mit einem länger dauernden Reiz hatte ich guten Erfolg. Ich brachte 
einen Tropfen Alkohol auf das Gelenk eines Blättchens, apikal von der 
ableitenden Nadel. Das Aufbringen des Tropfens bedingt selbst keine 
irgendwie störenden Veränderungen an der Kurve. Mit der üblichen 
monophasischen Ableitung habe ich stets einen längeren Zug von mehr 
oder weniger verschmolzenen Negativitätswellen erhalten. 7 Versuche 
ergaben als Anstiegszeit der ersten Negativitätswelle 

3,03 + 0,19 (1,88, 4,11) sek, bei 30 (28,5 —32)® C2. 

1 UMRATH, K.: L c. 1928, S. 295. 


2 Ich gebe hier wie im folgenden den Mittelwert mit seinem wahrscheinlichen 
Fehler an und in Klammer die Extremwerte. 
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Weiter habe ich diphasisch von zwei Nadeln, die 1—2 cm voneinander 
entfernt in den Blattstiel eingestochen waren, abgeleitet. Die Leitungs- 
geschwindigkeit ist so gering, daß erst einige Zeit nach Ablauf der ersten 
Welle an der ersten Ableitungsstelle, die Einsenkung der Kurve infolge 
von Erregungsvorgängen an der zweiten Ableitungsstelle einsetzt. Es 
ließen sich daher Anstiegszeit und Leitungsgeschwindigkeit messen. 
5 Versuche ergaben die Anstiegszeit zu 
5,52 + 0,47 (3,73, 7,91) sek, bei 26,5 (25—27,5)° C, 
die Leitungsgeschwindigkeit zu 
0,098 + 0,007 (0,073, 0,130) em sek-!, bei 26,5 (25—27,5)0 C. 

Ich konnte aber die Leitungsgeschwindigkeit, weil sie hier von so ge- 
ringem Betrag ist, noch auf eine andere Art bestimmen. Ich habe wieder 
zwei Ableitungsnadeln in den Blattstiel eingestochen, aber monophasisch, 





Abb. 1. 16. Juli 1929. 29°C. Cassia tomentosa. Ableitung vom Blattstiel, zunächst näher vom 
Reizort, dann von einer Stelle, die um 3,1 cm weiter vom Reizort entfernt war, Reiz: Auftropfen 
von Alkohol auf das Gelenk eines Blättchens. Zeitmarken 10 Sekunden. Spannungseinheit 0,02 Volt. 


aus der Erde, in der die Pflanze wuchs, und von einer Nadel, zunächst 
von der der Reizstelle näheren, abgeleitet. Gereizt habe ich wieder durch 
Aufbringen eines Tropfens Alkohol auf ein Gelenk. Wenn nun an dem 
Elektrometerausschlag eine Negativitätswelle an der zunächst be- 
nutzten Ableitungsstelle zu erkennen war, habe ich das Elektrometer 
auf die andere, von der Reizstelle weiter entfernte Nadel umgeschaltet. 
Es verging dann immer noch eine gewisse Zeit, bis die Negativitätswelle 
an dieser Stelle auftrat. Da die beiden Ableitungsstellen, auch vor der 
Reizung, im allgemeinen ein etwas verschiedenes Potential gegen Erde 
haben, so ergibt sich nach dem Umschalten ein etwas anderer Wert des 
Potentials als zu Anfang des Versuches. Die schwer zu beseitigenden 
Mängel im Umschalter bedingen starke oszillierende Elektrometeraus- 
schläge und eine langsame Einstellung nach dem Umschalten. Die 
Abb. 1 gibt eine derartige Kurve wieder. Die Anstiegszeit der Negativi- 
tätswelle konnte meist nur von der zweiten Ableitungsstelle bestimmt 
werden. Da die beiden, nacheinander verwendeten, ableitenden Nadeln 
2—4 cm voneinander entfernt waren, wurde die Anstiegszeit hier an einer 
Erregungswelle gemessen, die einen etwa doppelt so langen Weg zurück- 
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gelegt hatte wie diejenigen in den oben mitgeteilten Versuchen. Acht 
Bestimmungen ergaben die Anstiegszeit zu 
5,34 + 0,75 (2,71, 12,40) sek, bei 29 (28—30)° C. 

Die Verlängerung gegenüber dem oben für monophasische Ableitung mit- 
geteilten Wert dürfte darauf beruhen, daß sich die Negativitätswelle 
bei ihrem Fortschreiten verbreitert, wahrscheinlich weil verschiedene, 
einander parallellaufende Zellzüge etwas verschieden rasch leiten. Es ist 
auch in den Versuchen mit Umschaltung die Negativitätswelle an der 
ersten Ableitungsstelle meist steiler als an der zweiten. In den oben mit- 
geteilten Versuchen mit diphasischer Ableitung sind die Anstiegszeiten 
durch die tiefere Temperatur verlängert. 

Die Leitungsgeschwindigkeit ergab sich aus 7 Versuchen mit Um- 
schaltung der Ableitung zu 

0,173 + 0,007 (0,077, 0,298) cm sek-!, bei 29 (28—30)° C. 
Daß der oben mitgeteilte Wert aus Versuchen mit diphasischer Ableitung 
etwas geringer ist, dürfte zum Teil durch die verschiedene Temperatur 
bedingt sein. Im ganzen kann die Übereinstimmung als befriedigend 
gelten. 

Ich habe schließlich noch einen anderen Reiz, nämlich das Anbrennen 
des Blattes in seinem apikalen Teil, angewandt. 6 Versuche mit mono- 
phasischer Ableitung ergaben als Anstiegszeit 

1,26 + 0,81 (0,84, 1,73) sek, bei 31,2 (30—32)° C, 
9 Versuche mit diphasischer Ableitung als Leitungsgeschwindigkeit 
1,53 + 0,22 (0,61, 3,09) cm sek-1, bei 28,7 (26—30)° C. 

Der Wert dieser Leitungsgeschwindigkeit ist etwa 10mal so hoch wie 
der, den die oben mitgeteilten Versuche bei Auftropfen von Alkohol auf 
die Gelenke ergaben. Auch im sekundären Blattstiel von Mimosa pudica 
wird durch Auftropfen von Alkohol auf die Tertiärgelenke nur die lang- 
same Leitung ausgelést, durch Anbrennen aber die im rasch leitenden 
System des sekundären Blattstiels. Es ist somit anzunehmen, daB es im 
Blattstiel von Cassia zwei erregungsleitende Systeme mit deutlich ver- 
schiedener Leitungsgeschwindigkeit gibt. 


Die Erregungsleitung bei Mimosa invisa’. 


Mimosa invisa ist eine Pflanze von baumartigem Wuchs, die aber 
durch ihre vieljochigen Blätter M. pudica näher steht als M. Spegazzinii, 
wofiir auch der anatomische Bau des Blattstiels spricht. Wenn man ein 


1 Die Samen dieser Pflanze erhielt ich aus Kuala Lumpur in Malakka durch 
die Freundlichkeit von Herrn W. N. C. BELGRAVE, wofür ich auch an dieser Stelle 
bestens danke. Die Pflanze, die Bose (The Nervous Mechanism of Plants, 1926) 
als Mimosa Spegazzinii bezeichnet, dürfte, nach den Abbildungen und den An- 
gaben über die Erregungsleitung zu urteilen, M. invisa sein. 
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Blatt stark anbrennt, läßt sich basal im Stamm, auch in größerer Ent- 
fernung, Erregungsleitung durch Registrierung der elektrischen Nega- 
tivitätswellen nachweisen; auch reagieren die Fiederblättchen entfernter 
Blätter. Nach schwachen und insbesondere nach kurzdauernden Reizen 
lassen sich aber schon im primären Blattstiel Erregungsvorgänge nicht 
mehr sicher nachweisen. Für eine eingehende Untersuchung kamen daher 
nur das Blättchen und der sekundäre Blattstiel, eventuell einschließlich 
des Sekundärgelenkes, in Betracht. 

Um die Leitungsgeschwindigkeit im Blättchen zu bestimmen, habe 
ich mit einer Schere vorsichtig die Spitze eines Blättchens abgeschnitten 
und die Zeit bis zur Reaktion seines Gelenkes mit der Stoppuhr be- 
stimmt. 10 solche Versuche ergaben als Leitungsgeschwindigkeit 

0,064 + 0,003 (0,033, 0,082) cm sek-1, bei 29,50 C. 
Sie ist also beträchtlich geringer als im Blättchen von Mimosa pudica 
(0,16 em sek-1) oder von Mimosa Spegazzinii (0,17 em sek-1). 

Im sekundären Blattstiel von Mimosa invisa läßt sich leicht eine 
langsame und eine rasche Erregungsleitung nachweisen, so wie das 
ja auch bei Mimosa pudica und Mimosa Spegazzinii der Fall ist. Nach 
einer mittleren Leitungsgeschwindigkeit habe ich bei Mimosa invisa 
nicht gesucht. Die langsame Leitung löst man am einfachsten aus, wenn 
man ein Blättchen mit der Schere durchschneidet. Im Gegensatz zu den 
beiden anderen genannten Mimosen, erfolgt die Erregungsleitung bei 
Mimosa invisa nach einem derartigen Reiz, auch an Blättern in scheinbar 
optimalem Zustand, oft nur über eine geringe Entfernung. Vielfach be- 
obachtet man dann nach einiger Zeit ein weiteres, meist auch nur ge- 
ringes Fortschreiten der Erregungsleitung, das offenbar durch später 
vom Reizort ausgehende Erregungswellen bedingt ist. Im sekundären 
Blattstiel von Mimosa invisa erlöschen also Erregungswellen leicht, 
d. h. es besteht ein Leitungsdekrement oder, vielleicht richtiger, es gibt 
Stellen mit Leitungsdekrement. Die basalen Blättchenpaare jedes se- 
kundären Blattstiels reagieren weniger leicht als die übrigen. Derselbe 
Unterschied findet sich bei den beiden anderen genannten Mimosen, 
wenn auch vielleicht weniger stark. 

Ich komme nun zu den elektrischen Begleiterscheinungen der lang- 
samen Erregungsleitung im sekundären Blattstiel von Mimosa invisa, 
die ich immer bei basipetaler Leitung untersucht habe. Wie nach dem 
über die Bewegungsreaktion Gesagten nicht anders zu erwarten, kommt 
es mitunter vor, daß nach dem Durchschneiden eines Blättchens keiner- 
lei Negativitätswellen registriert werden; es hat dann offenbar der Er- 
regungsvorgang die ableitende Nadel gar nicht erreicht. In solchen 
Fatlen habe ich dann, nach dem Durchschneiden von drei Blättchen, 
deutliche Negativitätswellen registriert. Dabei waren diese drei Blätt- 
chen entweder auf derselben Seite des sekundären Blattstiels alle in 








85 cm im Blättchen und 1,5 cm im Blattstiel. Zeitmarken 10 Sekunden. 


Ableitung vom sekundären Blattstiel. Eichung — 0,08 Volt. Reiz im ersten Versuch: Durchschneiden eines 
und 1,0cm im Blattstiel. Reiz im zweiten Versuch: Durchschneiden dreier Blättchen, Leitungsweg 0,4cm im 


‚Ocm im Blattstiel bis zu 0. 


Mimosa invisa. 


Blättchen und 1 





Blättchens, Leitungsweg 0,55 cm im Blättchen 


Abb. 2. 20. Juli 1930. 28°C. 
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größerer Entfernung wie das zuerst durch- 
schnittene oder auf der Gegenseite in der- 
selben und in größerer Entfernung. Auch 
wurde der Schnitt durch die Blättchen dies- 
mal in größerer Entfernung von den Ter- 
tiärgelenken geführt. Regelmäßig ergab ein 
dritter Versuch, in dem wieder mur ein Blätt- 
chen durchschnitten wurde, keine Negativi- 
tätswelle an der Ableitungsstelle. Da das 
Durchschneiden dreier Blättchen offenbar 
nur mehr Erregungsvorgänge auslöst als das 
Durchschneiden eines Blättchens, folgt aus 
diesen Versuchen, daß eine längere, mehr 
Einzelwellen enthaltende Gruppe von Er- 
regungsvorgängen weiter geleitet wird als 
eine kürzere. Ich habe diese Erscheinung, 
die für die Leitung mit Dekrement oder über 
Dekrementstellen charakteristisch zu sein 
scheint, bei der Besprechung der Erregungs- 
leitung von Cassia gleich eingangs ausführ- 
licher behandelt. In den zahlreichen Fällen, 
in denen ich schon nach dem Durchschnei- 
den eines Blättchens vom sekundären Blatt- 
stiel Negativitätswellen ableiten konnte, 
waren diese mitunter von maximalem Aus- 
maß, wie das bei Mimosa pudica und Spegaz- 
zinii die Regel ist. Sehr oft habe ich aber 
bei Mimosa invisa Negativitätswellen von 
geringerem Ausmaß abgeleitet, meist han- 
delte es sich ja um eine Gruppe von Wellen, 
und dann war mitunter die erste besonders 
niedrig. Im linken Teil der Abb. 2 dürfte 
der sehr flache Anstieg so zu deuten sein, 
daß hier die erste Welle sehr niedrig und 
mit der Hauptwelle ganz verschmolzen ist. 
Wenn schon nach dem Durchschneiden eines 
Blättchens Negativitätswellen abzuleiten 
waren, habe ich nur selten einen Versuch 
mit Durchschneidung dreier Blättchen fol- 
gen lassen. Ich kann daher nur sagen, daß 
die Leitungsgeschwindigkeithierdurch, wenn 
überhaupt, so nur wenig erhöht wird. Nach 
dem Durchschneiden dreier Blättchen sind 
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die abgeleiteten Negativitätswellen meist zahlreicher. Der Anstieg der 
Wellengruppe ist oft steiler, wahrscheinlich weil die Wellen in der 
Gruppe dichter stehen und die zweite Welle sich daher früher auf die 
erste, erlöschende aufsetzt und so vollkommener mit ihr verschmilzt. In 
Abb. 2 ist ein Doppelversuch wiedergegeben, der nur insofern von den 
anderen abweicht, als hier im ersten Versuch der Leitungsweg im Blätt- 
chen länger war, weil im zweiten Versuch dasselbe Blättchen nochmals, 
zugleich mit zwei weiter entfernten, durchschnitten wurde. 

Die Anstiegszeit der Negativitätswelle ergab sich aus 10 Versuchen, 
in denen nur je ein Blättchen durchschnitten wurde, zu 

5,74 + 0,54 (2,89, 10,59) sek, bei 28,7 (27—30)° C. 
Zur Bestimmung der Leitungsgeschwindigkeit im sekundären Blatt- 
stiel habe ich für das Blättchen die oben mitgeteilte, aus der Beobach- 
tung der Bewegungsreaktion ermittelte Leitungsgeschwindigkeit ange- 
nommen. Damit dieser Wert aber nicht von zu großem Einfluß sei, 
habe ich nur Versuche verwendet, bei welchen der Leitungsweg im Blätt- 
chen höchstens halb so lang war als der im Blattstiel. Fünf derartige 
Versuche ergaben als Leitungsgeschwindigkeit 

0,109 + 0,008 (0,078, 0,131) cm sek-1, bei 28,6 (27—30)° C. 

In 10 Versuchen wurde ebenfalls ein Blättchen durchschnitten und die 
Zeit zwischen den Reaktionen zweier 0,85—2,25 cm voneinander ent- 
fernter Blättchen mit der Stoppuhr gemessen. Für die Leitungsge- 
geschwindigkeit, ebenfalls bei basipetaler Leitung, ergab sich 

0,119 + 0,009 (0,070, 0,206) cm sek-1, bei 29,50 C. 

Die Übereinstimmung ist befriedigend. Auch diese Leitungsgeschwin- 
digkeit ist wesentlich geringer als die entsprechende bei Mimosa pudica 
(0,30 cm sek-1) oder Mimosa Spegazzinii (0,39 cm sek-!). 

Wie oben erwähnt, gibt es im sekundären Blattstiel von Mimosa 
invisa auch ein rasch leitendes System, in dem die Erregung durch An- 
brennen oder Durchschneiden des sekundären Blattstiels ausgelöst wer- 
den kann. Nach dem Durchschneiden des sekundären Blattstiels erreicht 
die rasche Leitung allerdings meist nur wenige Blättchenpaare, so daß 
ihre Geschwindigkeit auf diese Art schwer zu messen ist. Stellt man aber 
die Versuche am späten Nachmittag an, so reagieren meistens die Sekun- 
därgelenke und ermöglichen so die Messung der Leitungsgeschwindigkeit. 
Auf diese erhöhte Erregbarkeit der Sekundärgelenke, kurze Zeit vor dem 
Übergang in Schlafstellung, werde ich unten noch zu sprechen kommen. 

Aus 10 Versuchen, in denen nach dem Anbrennen des sekundären 
Blattstiels die Zeit zwischen den Blättchenreaktionen an zwei 2,5 cm 
voneinander entfernten Stellen gemessen wurde, ergab sich die Lei- 
tungsgeschwindigkeit am Vormittag zu 

0,75 + 0,03 (0,78, 0,96) cm sek-1, bei 29,50 C. 
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10 ganz entsprechende Versuche um 5,35 Uhr nachmittags ergaben 

1,47 + 0,06 (1,14, 2,08) cm sek-!, bei 270 C. 
10 Versuche, in denen der sekundäre Blattstiel durchschnitten und die 
Zeit bis zur Reaktion des Sekundärgelenkes gemessen wurde, ergaben um 
5,40 Uhr nachmittags die Leitungsgeschwindigkeit zu 

1,50 + 0,05 (1,19, 1,86) em sek-1, bei 27° C. 

Auch auf die hier ersichtliche Erhöhung der Leitungsgeschwindigkeit in 
der Zeit vor dem Übergang in Schlafstellung komme ich unten noch zu 
sprechen. Hier möchte ich vor allem auf die Übereinstimmung zwischen 
den beiden Werten, die am Nachmittag unter Anwendung verschiedener 
Reize gewonnen wurden, hinweisen. 


Ergänzende Bemerkungen zur Erregungsleitung 
bei Mimosa pudica. 


Bei dieser Gelegenheit möchte ich erwähnen, daß die von BALL: be- 
schriebene „rapid conduction‘ nicht, wie ich zunächst annahm?, mit 
meiner „langsamen Erregungsleitung‘‘, sondern mit meiner ‚raschen 
Erregungsleitung‘‘ im Stamm identisch ist. Als ich im März und April 
1930 in Ceylon war, hatte Herr Professor BALL die Freundlichkeit, mir 
einige seiner Versuche zu zeigen, und da ich sah, was er unter rapid con- 
duction versteht, erkannte ich meinen Irrtum. Dieser rührt teilweise 
daher, daß BALL zu geringe Werte für die Leitungsgeschwindigkeit an- 
gegeben hat. Es kam ihm nur auf die Unterscheidung von der Leitung 
nach Ricca, durch Transport von Erregungssubstanz mit dem Saft- 
strom, an. Deswegen hat er, um sicher keine zu kurze Zeit zu messen, die 
Zeit zwischen der Reizung am Stamm und der Reaktion eines Blatte: be- 
stimmt, ohne Berücksichtigung der oft beträchtlichen Latenzzeit. Um 
einen Vergleich mit meinen bisherigen Versuchen zu gewinnen, habe ich in 
Colombo an im Freien wachsenden Pflanzen die Geschwindigkeit der 
rapid conduction bestimmt, indem ich die Zeit zwischen den Reaktionen 
zweier übereinander stehender Blätter mit der Stoppuhr maß. Es handelte 
sich um basipetale Leitung über zwei Internodien. Am 5.IV., einem feuch- 
ten Tag, zwischen 8 und 1/,9 Uhr vormittags, ergaben 10 Versuche, in 
denen der Stamm durchschnitten wurde, als Leitungsgeschwindigkeit 

3,20 + 0,06 (1,81, 4,58) cm sek-1, 
wobei die Temperatur etwa 28°C betragen haben dürfte. Etwas später, 
als es etwas wärmer, aber auch trockener geworden war, war die rapid 
eonduction weniger leicht auslösbar, und das Durchschneiden des 
Stammes wirkte nicht mehr so sicher, als daß ich es in einer weiteren 





1 Bau, N. G.: The New Phytologist 26, 148—170 (1927). 
2 UMRATH,K.:l.c. 1928, S. 306. 
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Versuchsreihe hätte benützen können. Das Zerquetschen eines Blüten- 
standes war aber noch genügend häufig wirksam, und 10 solche Versuche 
ergaben als Leitungsgeschwindigkeit 

4,12 + 0,08 (1,60, 6,00) cm sek-1. 

Wenn noch ein Zweifel bestünde, so würde die gute Übereinstimmung 
dieser Zahlen mit den seinerzeit von mir ermittelten! beweisen, daß 
Batts rapid conduction mit meiner raschen Leitung zu identifizieren ist. 
Allerdings fällt unter meine rasche Leitung auch die high-speed con- 
duction von Snow?. Diese findet aber nach Snow und nach Bar 
außerhalb des Holzes statt und reicht höchstens über zwei Internodien. 
Die rapid conduction findet nach BALL innerhalb des Holzes statt und 
kann sich durch den ganzen Sproß erstrecken. Ich stelle mir jetzt also 
vor, daß sich das rasch leitende System des Blattes im Stamm teilt, in 
eines von geringer Längserstreckung im Phloëm, high-speed conduction, 
und in eines, das den ganzen Sproß in der Markkrone durchzieht, rapid 
conduction. Beide Systeme sind mit dem Hauptgelenk, aber nicht mit 
den Tertiärgelenken verbunden. Im sekundären Blattstiel gibt es aller- 
dings noch ein mit den Tertiärgelenken verbundenes, rasch leitendes 
System, das im Sekundärgelenk endigt und, im Gegensatz zu dem sich in 
den Stamm fortsetzenden, nicht nur durch mechanische Verletzung, son- 
dern auch durch Anbrennen erregbar ist. Wenn man den primären Blatt- 
stiel durchschneidet, setzt sich die rasche Leitung manchmal bis in den 
Stamm fort, seltener nach Durchschneidung des sekundären Blatt- 
stiels. Bei sehr gut erregbaren Pflanzen löst schon das Durchschneiden 
eines Blättchens rasche Leitung bis zum Hauptgelenk aus. An einigen 
Pflanzen, aus Samen, die mir Professor BALL aus Ceylon geschickt hatte, 
konnte ich dies in den frühen Nachmittagsstunden regelmäßig beob- 
achten. Am 13. VII. 1929 habe ich in 10 Versuchen die Spitze eines 
Blättchens, das nahe an der Basis des sekundären Blattstiels inseriert 
war, abgeschnitten und die Zeit bis zur Reaktion des Hauptgelenkes 
gemessen. Unter Zugrundelegung einer Leitungsgeschwindigkeit von 
26,0 cm sek-! für den primären und von 1,13 cm sek-! für den sekun- 
dären Blattstiel ergab sich für den Mittelnerv des Blättchens 


0,63 + 0,03 (0,42, 0,92) cm sek-1, bei 26,50 C. 


Der Übergang der Blätter in Schlafstellung. 


Wenn man Mimosa pudica oder Mimosa Spegazzinii etwa zwischen 
5 und 6 Uhr nachmittags unter günstigen Bedingungen beobachtet, so 
sieht man, wie eingangs erwähnt, scheinbar spontane Bewegungen an den 


1 UmeATE, K.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math..naturwiss. Kl. I, 184, 
189—208 (1925), S. 199. 
2 Snow, R.: Proc. roy. Soc. London (B) 96, 349—374 (1924), S. 351 ff. 
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Blättern, die den Reizbewegungen gleichen. Eine derartige Reaktion 
nimmt ihren Ausgang scheinbar an einer beliebigen Stelle eines sekundä- 
ren Blattstiels. Mitunter bleibt die Bewegungsreaktion auf die Blättchen 
eines Teils dieses sekundären Blattstiels beschränkt. Ich habe das ins- 
besondere bei Mimosa Spegazzinii häufig gesehen. Bei dieser Pflanze 
sind ja keine besonderen Dekrementstellen der Erregungsleitung bekannt, 
doch erlöschen, bei etwas herabgesetzter Temperatur, Erregungsvor- 
gänge, die durch sehr schwache Reize ausgelöst wurden, leicht an irgend- 
einer Stelle. In diesen Abendstunden war die Temperatur meist schon ge- 
ring, auch im Juli und August höchstens 30° C, oft aber nur etwa 25° C. 
Bei Mimosa pudica erstreckt sich die Bewegungsreaktion oft über den 
ganzen sekundären Blattstiel, in dem sie ihren Ausgang genommen hat, 
ohne aber auf die benachbarten sekundären Blattstiele überzugehen. 
Das stimmt damit überein, daß für die langsame Erregungsleitung bei 
Mimosa pudica eine sehr ausgeprägte Dekrementstelle zwischen dem 
basalen Blättchenpaar des sekundären Blattstiels und dem Sekundär- 
gelenk bekannt ist. Besonders an warmen Sommertagen kann man aber 
auch sehen, daß sich am Abend eine scheinbar spontane Bewegungs- 
reaktion über zwei oder mehr sekundäre Blattstiele ausbreitet oder auch 
das ganzc Blatt, einschließlich des Hauptgelenkes, betrifft. Als einmal 
im Frühjahr die noch sehr jungen Mimosen infolge eines Gewitters schon 
am frühen Nachmittag in Schlafstellung übergegangen waren, war es 
sehr auffallend, wie bei Mimosa Spegazzinii die Blätter vollständig rea- 
giert hatten, also mit zusammengelegten Fiedern herunterhingen, wäh- 
rend bei Mimosa pudica zwar auch alle Fiederblättchen zusammengelegt 
waren, die primären Blattstiele aber alle schräg nach oben wiesen. Offen- 
bar hatte bei dieser Pflanze keine Erregungsleitung bis zum Hauptge- 
lenk stattgefunden, und es mag, wie PFEFFER! das für Verdunkelung an- 
nahm, im Hauptgelenk sogar eine gewisse Hebungsreaktion eingetreten 
sein. Ein Gewitter wirkt ja auf die im Glashaus befindlichen Pflanzen 
vor allem durch Lichtabnahme und Abkühlung. 

Ich habe nun zunächst an Mimosa pudica untersucht, ob die be- 
schriebenen Leitungsvorgänge mit elektrischen Veränderungen ver- 
bunden sind, wie das von der Erregungsleitung bekannt ist. Man muß 
bei diesen Versuchen über 1—2 Stunden registrieren und deshalb eine 
geringe Registriergeschwindigkeit anwenden, um das lichtempfindliche 
Papier nicht allzuoft wechseln zu müssen. Hierbei machen sich schon 
solche Störungen als Zacken in der Kurve unangenehm bemerkbar, die 
bei großer Registriergeschwindigkeit kaum merkliche, flache Wellen 
bilden. So sind alle meine Aufnahmen vom Sommer 1929 mehr oder 
weniger durch Störungen entstellt. Sie zeigen aber dasselbe, was ich 


1 PFEFFER, W.: Abh. math.-physik. Kl. königl. sächs. Ges. Wiss. Leipzig 
30, 259—472 (1907), S. 383. 
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gleich an einigen Aufnahmen vom Sommer 1930 besprechen will, so daß 
diese Ergebnisse genügend sichergestellt erscheinen. Im Sommer 1930 
habe ich von Mimosa pudica nur wenig Kurven registriert. Leider haben 
gerade diese Aufnahmen, durch ein in seiner Ursache zunächst nicht er- 
kanntes, falsches Licht in ihrem oberen Teil einen dunklen Schleier er- 
halten. Um übersichtliche Reproduktionen zu gewinnen, habe ich 
diesen mit Deckweiß abgedeckt. Bis an die Kurve reicht die Retusche 
nur im hohen Teil der zweiten Erhebung der Abb. 5. 

In Abb. 3 ist eine typische Kurve vom Übergang eines sekundären 
Blattstiels in Schlafstellung wiedergegeben. Erregungsvorgänge dieses 
Ausmaßes erstrecken sich meist über den ganzen sekundären Blattstiel, 
aber nicht weiter; im Fall der Abb. 3 wurde leider nicht beobachtet, wie 
weit sich die Bewegungsreaktion erstreckte. Abb. 4 stammt vom sekun- 
dären Blattstiel eines anderen Blattes. Zunächst erfolgte ein Übergang 
in Schlafstellung von der Spitze dieses sekundären Blattstiels bis zur Ab- 
leitungsstelle, und dem entspricht die erste, einfache Erhebung der 
Kurve. Ich habe auch sonst, nach schwachen Reizen oder beim’ Über- 
gang in die Schlafstellung, wenn ich vom sekundären Blattstiel eine 
solche einzelne, ganz allein stehende Erregungswelle abgeleitet habe, 
immer das Erlöschen der Bewegungsreaktion an der Ableitungsstelle 
beobachtet. Entweder treten im sekundären Blattstiel einzelne Wellen 
überhaupt nur als Rest einer erlöschenden Wellengruppe auf, oder die 
Schädigung des sekundären Blattstiels durch die eingestochene Nadel 
bewirkt, daß eine einzelne Erregungswelle diese Stelle nicht mehr pas- 
sieren kann. Nicht typisch ist in Abb. 4 der starke Negativitätsrück- 
stand nach dieser ersten Erregungswelle. Nicht ganz 20 Sekunden 
später erscheint eine zweite, mehrgipfelige Erhebung, und zugleich war 
ein Fortschreiten der Bewegungsreaktion, diesmal über den ganzen 
sekundären Blattstiel, aber nicht weiter, zu beobachten. Etwa 25 Minu- 
ten später registrierte ich, in einer nicht reproduzierten Aufnahme, eine 
größere Zahl von Negativitätswellen, und das ganze Blatt ging in Schlaf- 
stellung über. Es folgte jetzt eine abermalige Ausbreitung der Blättchen, 
ohne Bewegungsreaktion und ohne Negativitätswelle im Laufe der 
nächsten Stunde. Die nun anschließende Aufnahme ist in Abb. 5 wieder- 
gegeben. Die erste Wellengruppe entspricht einer neuerlichen Blättchen- 
reaktion, die sich auf den sekundären Blattstiel beschränkte, von dem 
abgeleitet wurde, diesen aber vollständig betraf. Die zweite Wellen- 
gruppe bezieht sich auf eine Reaktion, die ihren Ausgang in einem an- 
deren sekundären Blattstiel nahm und sich dann über das ganze Blatt 
erstreckte. Die erste steile Erhebung dieser Gruppe rührt von einem 
Erregungsvorgang her, der aus einem benachbarten sekundären Blattstiel 
in den primären übertrat, wobei der sekundäre Blattstiel, von dem abge- 
leitet wurde, nur als Verlängerung der Elektrode wirkte. Auch die etwa 
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40 Sekunden später einsetzende, flachere, gedehnte Welle dürfte wieder 
einer Erregung im primären Blattstiel zuzuschreiben sein. Wahrscheinlich 
wurde diese in den sekundären Blattstiel, von dem abgeleitet wurde, 
weitergeleitet, so daß nach einigen Sekunden eine steil ansteigende 
Wellengruppe erscheint, die jedenfalls an der Ableitungsstelle zu lokali- 
sieren ist. Daß sich in der zweiten Wellengruppe zweimal und in so 
großem Abstand Erregungsvorgänge im primären Blattstiel bemerkbar 
machten, dürfte daher rühren, daß die Erregung in einem der mittleren, 
apikalen sekundären Blattstiele ihren Ausgang nahm, während von 
einem der äußeren, basalen abgeleitet wurde. Die Erregungsleitung er- 
folgte nun offenbar zunächst auf jener Seite basalwärts, die dem sekun- 
dären Blattstiel, von dem abgeleitet wurde, gegenüberlag. Erst nach 
längerer Zeit, wahrscheinlich erst nachdem der zweite mittlere sekundäre 
Blattstiel passiert war, erfolgte eine basipetale Leitung der Erregung auf 
der Seite, auf der sich der sekundäre Blattstiel befand, von dem abge- 
leitet wurde. 

Die elektrischen Erscheinungen sprechen also, ebenso wie die Be- 
wegungsreaktionen, dafür, daß der Übergang der Blätter in Schlafstel- 
lung bei Mimosa pudica durch Erregungsvorgänge bedingt ist. In völ- 
liger Übereinstimmung mit dem, was man sonst von der Erregungs- 
leitung bei dieser Pflanze weiß, zeigt sich, daß sehr kurze Wellengruppen 
auf den betreffenden sekundären Blattstiel beschränkt bleiben, während 
sich längere auf einige oder alle benachbarten sekundären Blattstiele 
ausbreiten und auch das Hauptgelenk erreichen können. Lange Wellen- 
gruppen und damit einheitliche Reaktionen der ganzen Blätter scheinen 
besonders an sehr warmen Tagen vorzukommen. Andererseits kommt es 
bei sehr alten Blättern oder unter ungünstigen Bedingungen auch vor, 
daß der Übergang in Schlafstellung, abweichend von der Reizbewegung, 
ganz allmählich erfolgt. Es dürfte sich hier um ähnliche Vorgänge han- 
deln wie bei der allmählichen Hebung der Blättchen in starkem Licht. 
Der einzelne Erregungsvorgang scheint hierbei auf wenige Zellreihen oder 
auf eine kleine Gruppe von Zellen beschränkt zu sein, so daß die elektri- 
sche Veränderung am ganzen Blattstiel nur sehr gering ist, während sonst, 
bei den Reaktionen nach dem Alles- oder Nichtsprinzip, alle erregung- 
leitenden Zellen des Blattstiels gemeinsam erregt werden. 

Für die Auslösung der Erregungsvorgänge, die zum Übergang in die 
Schlafstellung führen, kommen, wie schon der verfrühende Einfluß eines 
Gewitters zeigt, besonders die abendliche Licht- und Temperaturab- 
nahme in Betracht. Sehr wesentlich für die Wirksamkeit dieser Reize ist 
offenbar eine Erregbarkeitszunahme am Nachmittag. Bekanntlich rea- 
gieren an ausgewachsenen Blättern von Mimosa pudica normalerweise 
auf einen Stoßreiz nur die direkt betroffenen Blättchen. Eine Leitung 


1 UMRATH, K.: l.c. 1928, S. 312 f. 
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findet also nicht statt. Demgegenüber kann man an Pflanzen, deren 
Blätter am Abend in der beschriebenen Weise in Schlafstellung über- 
gehen, schon 1—2 Stunden vor diesem Übergang vielfach durch Zu- 
sammenbiegen einiger Blättchenpaare oder durch mechanische Reizung 
der Tertiärgelenke Erregungsleitung in dem betreffenden sekundären 
Blattstiel auslösen. Bei diesen Versuchen wie beim Übergang in Schlaf- 
stellung erscheint die Leitungsgeschwindigkeit auffallend hoch. Man 
könnte an Leitung in dem System von mittlerer Leitungsgeschwindigkeit 
denken oder an einen erhöhten Wert der Leitungsgeschwindigkeit im 
langsam leitenden System, im Zusammenhang mit der erhöhten Erreg- 
barkeit. Für die letztere Möglichkeit sprechen Versuche, in denen ein 
Blättchen durchschnitten wurde. Während sich nämlich die Erregungs- 
leitung durch Stoßreize nicht in jedem Fall auslösen läßt, gelingt dies 
natürlich durch den Wundreiz regelmäßig. Nun wird, wenn man nur die 
Spitze eines Blättchens abschneidet, nur die langsame Leitung ausgelöst, 
und in den Fällen, in denen Stoßreize nicht wirksam sind, dürfte auch die 
Tertiärgelenkreaktion im sekundären Blattstiel keinen anderen Erre- 
gungsvorgang auslösen. Die Leitungsgeschwindigkeit ist aber nach die- 
sen Wundreizen immer ebenso erhöht wie nach Stoßreizen. Im selben 
Sinne deutet auch der am Abend erhöhte Wert der raschen Leitung bei 
Mimosa invisa, der schon oben Erwähnung fand. Ich will jetzt die Zah- 
lenwerte anführen, die sich am Abend für basipetale Leitung im sekun- 
dären Blattstiel von Mimosa pudica aus je 12 Bestimmungen ergaben, und 
erinnere zunächst nur noch daran, daß sich diese Leitungsgeschwindig- 
keit nach verschiedenerlei Reizen am Vormittag zu 0,30 + 0,008 cm 
sek-1, bei im Mittel 24° C, ergeben hat!. Das Durchschneiden eines End- 
blättchens ergab am 15. VII. 1929 um 5 Uhr als Leitungsgeschwindigkeit 
0,63 + 0,04 (0,30, 0,88) cm sek-1, bei 26° C. 
Berührungsreize ergaben am 14. VII. 1929 um 5 Uhr 
0,63 + 0,03 (0,37, 0,83) cm sek-1, bei 25° C. 
Für den Übergang in Schlafstellung erhielt ich aus Versuchen vom 
11.—13. VII. 1929 als Leitungsgeschwindigkeit 
0,55 + 0,04 (0,31, 0,88) cm sek-?, bei 25 (24—26) C, 
am 25. und 26. VII. 1929, zwischen 1/,6 und 6 Uhr 
0,63 + 0,03 (0,44, 0,81) em sek-!, bei 28° C. 

Diese Werte stimmen untereinander sehr gut überein. 

Auch das Verbalten der Sekundärgelenke deutet auf eine abendliche 
Steigerung der Erregbarkeit oder der Reaktionsfähigkeit. An ausge- 
wachsenen Blättern sind nach irgendwelchen Reizen meist keine deut- 
lichen Bewegungsreaktionen der Sekundärgelenke zu beobachten, am 


1 UMRATH,K.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. I, 134, 
21—44 (1925), S. 27. 
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Abend beim Übergang in die Schlafstellung reagieren sie aber auffallend 
stark. 

Schließlich möchte ich noch an eine von Frrrisne! an Blättern von 
Mimosa pudica beobachtete Erregbaıkeitssteigerung erinnern, da diese 
Beobachtung einmal zu einem kausalen Verständnis der Erscheinung 
führen kann. Es handelt sich darum, daß ausgewachsene Blätter, die in 
so stark verdünnte Mimosenextrakte eingestellt werden, daß hierdurch 
keine Reizreaktionen mehr ausgelöst werden, eine Erregbarkeitssteige- 
rung erfahren, so daß schon Berührungs- und Stoßreize einen Leitungs- 
vorgang auslösen. Auch ich konnte an abgeschnittenen, entsprechend 
behandelten Sprossen dasselbe beobachten?, wobei die Ähnlichkeit der 
ganzen Erscheinung mit der Erregbarkeitssteigerung vor Übergang in 
Schlafstellung auffallend war. 


Bei Mimosa invisa ist die abendliche Erregbarkeitssteigerung der 
Sekundärgelenke vielleicht noch auffallender als bei der nahe ver- 
wandten Mimosa pudica. Die Bewegung ist hier nicht nur, wie bei 
Mimosa pudica, eine seitliche, die ein Zusammenlegen in die Vertikal- 
ebene des primären Blattstiels bewirkt, sondern auch eine Senkung. 
Mitunter erfolgen diese beiden Bewegungen einigermaßen unabhängig 
voneinander. Ökologisch dürfte die Senkung im Sekundärgelenk von 
Mimosa invisa der im Hauptgelenk von Mimosa pudica und Mimosa 
Spegazzinii entsprechen, da das Hauptgelenk von Mimosa invisa keine 
auffälligen Bewegungen ausführt. 

Beim Übergang der Blätter von Mimosa invisa in Schlafstellung sind 
die Reaktionen der Sekundärgelenke am auffälligsten. Sie sind vielfach 
mit Erregungsleitung im primären Blattstiel verbunden, was aus der zeit- 
lichen Aufeinanderfolge der Gelenksreaktionen und aus den unten zu be- 
sprechenden elektrischen Veränderungen hervorgeht. Auch bei Mimosa 
invisa folgt dem Übergang in Schlafstellung, der hier zunächst kein voll- 
kommener ist, eine Wiederausbreitung des Blattes. Durch wiederholte 
derartige Reaktionen, bei denen die Wiederausbreitungsbewegungen 
mehr und mehr zurücktreten, wird schließlich die definitive Schlafstel- 
lung erreicht. Das Zusammenlegen der Blättchen beim Übergang in 
Schlafstellung erfolgt bei Mimosa invisa, im Gegensatz zu Mimosa pu- 
dica und Mimosa Spegazzinii, in sehr unauffälliger Weise. Wenn ein Er- 
regungsvorgang im primären Blattstiel das Sekundärgelenk zur Re- 
aktion gebracht hat, so breitet er sich in der Regel auch über den 
sekundären Blattstiel aus. Die Blättchen reagieren aber hierbei nur in 
sehr geringem Maße, oft kaum merklich. Dabei erfolgt die Reaktion mit- 
unter innerhalb einer längeren Zeit, so daß man Schließ- und Öffnungs- 


1 Firtina, H.: Jb. f. wiss. Bot. 72, 700—775 (1930), S. 715. 
2 UMRATH, K.: Ebenda 78, 705—719 (1930), S. 706. 
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bewegungen an den Blättchen nicht so leicht wie bei den oben besproche- 
nen Mimosen unterscheiden kann. Dasselbe gilt für diejenigen Erregungs- 
vorgänge, die ihren Ursprung in dem betreffenden sekundären Blattstiel 


selbst nehmen und auf ihn beschränkt 
bleiben. Sie sind daher schwer zu beob- 
achten, und ich konnte ihre Leitungs- 
geschwindigkeit nicht messen. 

Für die elektrische Registrierung 
habe ich vom sekundären Blattstiel ab- 
geleitet. Man registriert so auch die Er- 
regungsvorgänge im primären Blatt- 
stiel, ohne ihn durch den Einstich der 
ableitenden Nadel zu schädigen. Der 
sekundäre Blattstiel wirkt teilweise nur 
als Verlängerung der Elektrode, weil 
manche erregungsleitende Zellzüge des 
primären Blattstiels nicht in ihn ein- 
treten. Eine so aufgenommene Kurve 
vom Übergang in Schlafstellung ist in 
Abb. 6 wiedergegeben. In der ersten, 
zweigipfeligen Erhebung erkennt man 
die Erregung im primären Blattstiel. 
Die scharfe Einsenkung rührt von der 
Sekundärgelenksreaktion her. Die sehr 
flachen Erhebungen im weiteren Verlauf 
der Kurve dürften Erregungsvorgängen 
an der Ableitungsstelle, mit Reaktionen 
der Blättchen, entsprechen. Diese Er- 
regungserscheinungen im sekundären 
Blattstiel beim Übergang in Schlafstel- 
lung haben auch in anderen Versuchen 
nur sehr flache, unbedeutende Negati- 
vitätswellen erzeugt, in Übereinstim- 
mung mit dem, was nach der beobach- 
teten und oben beschriebenen Bewe- 
gungsreaktion zu erwarten war. 

Bei Mimosa invisa löst zur Zeit 
des Überganges in Schlafstellung ein 


Stoßreiz an einem Sekundärgelenk oft Erregungsleitung im primären 
Blattstiel und damit die Reaktion mehrerer Sekundärgelenke aus. Eine 
andere abendliche Erregbarkeitssteigerung, die sich darin äußert, daß 
das Durchschneiden des sekundären Blattstiels am Abend viel sicherer 
Sekundärgelenksreaktionen auslöst, wurde schon bei der Besprechung 
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der Erregungsleitung erwähnt, ebenso die abendliche Zunahme der 
Leitungsgeschwindigkeit. 


War schon bei Mimosa invisa die Blättchenreaktion beim Übergang 
in Schlafstellung von der bei nichtsensitiven Pflanzen nicht sehr ver- 
schieden, so gilt das in noch viel höherem Maße für Neptunia oleracea. 
Natürlich läßt sich da durch die bloße Beobachtung gar nicht mehr fest- 
stellen, ob Erregungsleitung hierbei eine Rolle spielt. Jedenfalls können 
sich solche Erregungsvorgänge nur auf einen kleinen Teil der erregungs- 
leitenden Zellen im Blattstiel erstrecken, da die Blättchen sonst rasch 
und vollständig reagieren müßten wie nach starken Reizen. Daß dies 
eben nicht der Fall ist, rührt offenbar daher, daß die Erregungsleitung 
bei erwachsenen Neptunia-oleracea-Pflanzen meist noch schlechter aus- 
gebildet ist als bei Mimosa invisa und wahrscheinlich nur wenig besser 
als bei den meisten nichtsensitiven Pflanzen. Auch bei Neptunia findet 
sich eine abendliche Steigerung der Reaktionsfähigkeit oder Erregbar- 
keit der Sekundärgelenke. Am Hauptgelenk scheint die Art der Schlaf- 
bewegung von der Wasserversorgung und Luftfeuchtigkeit abhängig zu 
sein. In trockener Luft senkt sich der primäre Blattstiel; in dichtem Be- 
stand, nahe über der Wasseroberfläche, also bei hohem Feuchtigkeits- 
gehalt oder an submersen Sprossen, hebt er sich oft deutlich. GOEBEL! 
hat Ähnliches für Biophytum somnulentum beschrieben. 


Von den nicht sensitiven Pflanzen habe ich hauptsächlich Cassia 
tomentosa untersucht. Beim Übergang in Schlafstellung, der bei Cassia 
sehr lange braucht und erst spät abends vollzogen ist, wird der Blattstiel 
im Hauptgelenk gehoben, die Blättchen drehen sich in ihren Gelenken, 
so daß sie sich dem Blattstiel anlegen, die Unterseite nach außen, die 
Spitze nach unten gekehrt. Diesen Übergang in Schlafstellung konnte 
ich verfrüht hervorrufen oder wesentlich beschleunigen, wenn ich die 
Pflanzen am Abend mit der Brause begoß. Das Wasser dürfte dabei 
immer eine etwas niedrigere Temperatur gehabt haben als die Pflanzen, 
und so mögen Abkühlung, Erschütterung und vielleicht Benetzung zu- 
sammengewirkt haben. Noch viel wirksamer war das Begießen mit 
Wasser, das durch Eisstücke auf 00 C gekühlt war. Die Erscheinung läßt 
sich wohl so deuten, daß durch die genannten, beim Begießen ausgeübten 
Reize Erregungsvorgänge ausgelöst wurden, welche dann den verfrühten 
Übergang in Schlafstellung bedingten. Diese könnten sich auf die Ge- 
lenke beschränken oder auch zu Erregungsleitung im Blattstiel führen. 
Um hierüber Aufschluß zu erhalten, habe ich in mehreren Versuchen die 
elektrischen Veränderungen vom Blattstiel registriert und die Pflanze 


1 GoEBEL, K.: Entfaltungsbewegungen der Pflanzen, 2. Aufl. Jena 1924, 
S. 509 ff. 
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kurz begossen. Die Deutung der Kurve wird da- 
durch erschwert, daB das Auffallen der Wasser- 
tropfen auf das Blatt verschiedenerlei Stérungen 
im registrierten elektrischen Potential bedingen 
kann. In zwei Versuchen, von denen einer in 
Abb. 7 wiedergegeben ist, hat das GieBen mit 
Wasser von 0°C am Abend allem Anschein nach 
einen nicht unbetrachtlichen Erregungsvorgang 
im Blattstiel ausgelöst. In anderen Versuchen 
war kein Erregungsvorgang im Blattstiel nach- 
zuweisen. Allerdings lassen sich ja Erregungs- 
vorgänge, wenn sie nicht in sehr vielen Zellen- 
zügen des Blattstiels gleichzeitig auftreten, kaum 
nachweisen, aber es hat doch den Anschein, als 
ob die direkte, lokale Beeinflussung der Gelenke 
auch wesentlich in Betracht käme. 
Andererseits zeigen schon gewisse Versuche 
Prerrens, daß Leitungsvorgänge am Zustande- 
kommen der Schlafbewegungen bei nichtsen- 
sitiven Pflanzen beteiligt sind. Es handelt sich 
um Versuche, in denen das reagierende Gelenk 
dauernd verdunkelt war, aber doch Schlafbe- 
wegungen, entsprechend dem auf die Spreite 
wirkenden Lichtwechsel, ausgeführt hat. Ich 
verweise z. B. auf Prerrers Abb. 36 B1, die 
zeigt, daß ein Blatt von Flemingia congesta, mit 
verdunkeltem Gelenk, das bei Dauerbeleucitung 
unter konstanten Bedingungen nur ganz unbe- 
deutende, kurzperiodische, autonome Bewegun- 
gen ausführt, bei Verdunkelung sofort in Schlaf- 
stellung übergeht und weiterhin dem nun ein- 
geführten tagesperiodischen Lichtwechsel folgt. 
Bei Acacia leucocephala werden, wie bei Mi- 
mosa, die Fiederblättchen in der Schlafstellung 
nach oben zusammengelegt. Der Übergang er- 
folgt etwa um 6 Uhr abends. Das Begießen der 
Pflanze bewirkt schon 1/, oder 1/2 Stunde vor- 
her verfrühten Übergang in Schlafstellung, ist 
aber zwischen 11 und 12 Uhr wirkungslos. Das 
Gießen mit Wasser von 0° C hat am Abend eine 


noch stärkere Wirkung. Zu Mittag kann es unter 


1 PFEFFER, W.: Abh. math.-physik. Kl. königl. 
sächs. Ges. Wiss. Leipzig 34, 3—154 (1915), S. 105. 
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Umständen eine schwache Senkung der Fiederblättchen bedingen, der 
ein um etwa 1/, Stunde gegen die Norm verfrühter Übergang in Schlaf- 
stellung folgen kann. Auch das geschilderte Verhalten von Acacia leuco- 
cephala könnte darauf beruhen, daß der Übergang in Schlafstellung durch 
Erregungsvorgänge bedingt wird, und daß am Abend eine Erregbarkeits- 
steigerung eintritt. 

Für Phyllanthus gibt GOEBEL! an, daß ‚infolge eines Wundreizes, der 
keine Blattbewegung zur Folge hatte, die Schlafbewegung früher ein- 
treten‘ kann, und spricht dabei von Summierung von Reizen. Es könnte 
sein, daß Erregungsvorgänge, die von einer Wunde oft noch längere Zeit 
hindurch ausgehen, erst zur Zeit der abendlichen Erregbarkeitssteige- 
rung und in Verbindung mit den normalerweise den Übergang in Schlaf- 
stellung bedingenden Reizen zu einem sichtbaren Erfolg führen. 


Schlußfolgerungen. 

Das Mitgeteilte zeigt, daß wenigstens unter günstigen äußeren Be- 
dingungen der Übergang in Schlafstellung bei den sensitiven Mimosen 
und wahrscheinlich auch bei manchen nichtsensitiven Pflanzen durch 
Erregungsvorgänge bedingt ist. Ich möchte aber ausdrücklich betonen, 
daß es sich hierbei nur um den Übergang in Schlafstellung handelt und 
die Beibehaltung der Schlafstellung durch längere Zeit auf eine andere 
Art, über die ich gar nichts aussagen kann, zustande kommen dürfte. 
Hiermit ist natürlich nicht die unmittelbare Ursache der Stellungs- 
änderung gemeint, die bei Gelenken mit Variationsbewegungen eine 
Turgoränderung ist. 

Es bietet sich hier die Gelegenheit, auf den von BRÜCKE? und später 
von PFEFFER? festgestellten Unterschied in der Biegungsfähigkeit der 
Gelenke in Reizstellung und in Schlafstellung kurz einzugehen. Die 
Biegungsfähigkeit ist in der Reizstellung stark erhöht, in der Schlaf- 
stellung etwas herabgesetzt oder unverändert. Ich halte es für ganz 
sicher, daß ein Erregungsvorgang, der den Übergang in Schlafstellung be- 
dingt, die Biegungsfähigkeit in ähnlicher Weise erhöht wie sonst ein Er- 
regungsvorgang, der zur Reizbewegung führt. Wahrscheinlich setzen 
aber jene Vorgänge, die die Beibehaltung der Schlafstellung bewirken, 
die Biegungsfähigkeit in allen Teilen des Gelenkes herab und bewirken 
durch eine Turgorzunahme der sich expandierenden Gelenkshälfte, daß 
bei wiederholtem abendlichem Übergang in Schlafstellung die Wieder- 
ausbreitung des Blattes immer langsamer und unvollständiger und 
schließlich gar nicht mehr erfolgt. Wenn, wie LEPESCHKIN‘ das an- 

1 GOEBEL, K.: 1. c. S. 497. 

2 v. BRÜCKE, E.: Arch. Anat. u. Physiol. 1848, 434—455 und OstwaLps 
Klassiker der exakten Wissenschaften 96. 


3 PFEFFER, W.: Periodische Bewegungen. Leipzig 1875. 
+ LEPESCHEKIN, W. W.: Beih. Bot. Zbl. 24, I, 308—356 (1909). 
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nimmt, in der Schlafstellung Wasser und osmotisch wirksame Substanz 
aus der in ihrem Volumen verringerten Gelenkshälfte in die vergrößerte 
gelangt, so könnte das dadurch bedingt sein, daß zunächst Erregungs- 
vorgänge in der sich verkleinernden Gelenkshälfte zur Abgabe von Flüs- 
sigkeit in die Interzellularen führen!, welche dann vor allem in der sich 
vergrößernden Gelenkshälfte aufgenommen wird. Im übrigen halte ich 
es sehr wohl für möglich, daß diejenigen Vorgänge, welche die durch Er- 
regungsvorgänge eingeleitete Schlafstellung fixieren, beim Ausbleiben 
von vorgängen auch allein ausreichen, um die Schlafstellung 
herbeizuführen. 

Das, was wir über die Bedingungen für das Zustandekommen der 
Schlafstellung wissen, läßt sich gut mit der Ansicht vereinen, daß der 
Übergang in Schlafstellung durch Erregungsvorgänge bedingt ist. Meist 
ist hierauf die abendliche Licht- und Temperaturabnahme von Einfluß. 
An Sensitiven sieht man unmittelbar, daß hierdurch Erregungsvorgänge 
ausgelöst werden, und eine Erregungsauslösung durch Temperaturab- 
nahme ist außerdem an den allerverschiedensten Objekten zu beob- 
achten. An vielen Pflanzen bewirken die Licht- und Temperaturzunahme 
am Morgen bzw. die Licht- und erhöhte Temperaturwirkung während 
des Tages den Übergang in Schlafstellung am Abend. Diese Einflüsse 
dürften zu einer abendlichen Erregbarkeitssteigerung führen, wie ich sie 
für Mimosa eingehend beschrieben habe. Pflanzen, auf deren Schlafbewe- 
gungen die erstgenannten, am Abend wirksamen Faktoren ohne Einfluß 
sind, scheinen selten zu sein. PFEFFER hat dieses Verhalten für Phaseolus 
zunächst angenommen, gibt aber in einer weiteren Arbeit? auch eine 
deutliche Verdunkelungsreaktion an, womit auch spätere Angaben von 
LEPESCHKIN® übereinstimmen. Hingegen gehört Siegesbeckia orientalis 
nach PFEFFER* zu diesen Pflanzen. Schließlich rechnet er zu diesem 
Typ die Hauptgelenke von Mimosa Spegazzinii und Mimosa pudica, wo- 
bei die letzteren bei Verdunkelung sogar eine Hebung ausführen. 
Prerrer hat diese Pflanzen bei so niedriger Temperatur untersucht, daß 
der Übergang des Hauptgelenkes in Schlafstellung nicht durch Erre- 


1 Ich habe im Bisherigen die elektrischen Veränderungen nur als Zeichen 
für Erregungsvorgänge verwendet, ohne darauf hinzuweisen, daß sie auf den 
Zellturgor von Einfluß sein dürften. Schon Bernstein hat (I. c. S. 177ff.) 
ausgeführt, daß der normale Potentialsprung an der Plasmamembran, der das 
Zellinnere negativ macht, die Saugkraft des Zellinhaltes erhöht und daß das 
Verschwinden dieses Potentialsprunges während der Erregung zu einem Wasser- 
austritt führen mag. Außer dem könnte ein Erregungsvorgang Permeabili- 
tätsänderungen im Gefolge haben. 

2 PFEFFER, W.: Abh. math.-physik. Kl. königl. sächs. Ges. Wiss. Leipzig 32, 
163—-295 (1911), S. 288, Anm. 1. 

3 LEPESCHKIN, W. W.: Le. 
+ PFEFFER, W.: Le. 1907, S. 396 f. 
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gungsleitung vom sekundären Blattstiel her bedingt war. Einzelne seiner 
Abbildungen und gewisse Bemerkungen! lassen allerdingsdarauf schließen, 
daß unter diesen Bedingungen die Beziehung zwischen der Stellung des pri- 
mären Blattstiels und dem periodischen Lichtwechsel keine ganz feste ist. 

Schließlich werden wahrscheinlich bei allen Pflanzen die Schlafbe- 
wegungen durch Nachwirkungen oder durch autonome Bewegungen mit- 
beeinflußt. Auch hier wäre es möglich, daß sich sowohl die Nachwirkung 
als auch ein autonomer Rhythmus zunächst auf die Auslösung von 
Erregungserscheinungen beziehen. Erregungsvorgänge in autonomem 
Rhythmus lassen sich ja bei Desmodium gyrans? und bei Biophytum sen- 
sitivum leicht beobachten. Im letzteren Fall, in dem auch Erregungs- 
leitung deutlich hervortritt, ist der Rhythmus allerdings sehr stark 
von der Lichtintensität abhängigs. 

Wenn nun autonome Bewegungen mit ungefähr 24stündiger Periode 
durch Erregungsvorgänge bedingt sind, muß unter natürlichen Verhältnis- 
sen die abendliche Erregbarkeitszunahme diese Bewegungen zu Schlafbe- 
wegungen machen, d. h. in eine feste Beziehung zum Tageswechsel bringen. 

Bei manchen Pflanzen ist nun allerdings die Schlafstellung von der 
Reizstellung verschieden. Ich glaube, man kann in diesen Fällen an- 
nehmen, daß sich die abendliche Steigerung der Erregbarkeit und Reak- 
tionsfähigkeit in den verschiedenen Teilen des Gelenkes verschieden 
stark geltend macht, so daß hierdurch eine abweichende Art der Ge- 
lenksreaktion bedingt wird. Es können aber auch erregungsleitende 
Systeme, die den Übergang in Schlafstellung bewirken, nur mit be- 
stimmten Teilen des Gelenkes verbunden sein. 


Über die Berechtigung des Ausdruckes ,,Schlafstellung“. 


Obzwar es allgemein üblich ist von der „Schlafstellung‘‘ der Blätter 
zu sprechen, gehen die Ansichten darüber, ob es bei Pflanzen etwas dem 
tierischen Schlaf Entsprechendes gibt, weit auseinander. So wird der 
Schlaf von manchen als eine allgemeinbiologische Erscheinung aufge- 
faBt+, während z. B. in dem Lehrbuch von JosT5 die Ansicht vertreten 
wird, daß die Schlafbewegungen der Pflanzen mit dem Schlaf der Tiere 
gar nichts zu tun haben. Jost führt an, daß es sich bei den Pflanzen 
nicht um Erscheinungen der Ermüdung, sondern um Bewegungen han- 
delt, die unter Energieaufwand ausgeführt werden. Es ist aber auch der 


1 Bezüglich Mimosa Spegazzinii siehe PFErFFER |. c. 1907, Abb. 31 und S. 385, 
Yezüglich M. pudica ebenda S. 384 und 1. c. 1911, Abb. 10 und S. 193. 

2 Bose, J. CH.: Linnean Soc. Bot. Nr. 246 (1903) oder Comparative Electro- 
Physiology, New York, Bombay and Calcutta 1907, S. 216 ff. 

3 UMRATH, K.: L. c. 1929, S. 188 ff. 

4 Der Schlaf, von PôTzL, v. Economo, Pick, MoLIToR, herausgegeben von 
Sarason. Miinchen 1929. 

5 BENECKE, W. u. Jost, L.: Pflanzenphysiologie, 2, 4. Aufl. Jena 1923, S. 363. 
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tierische Schlaf keine bloße Ermüdungserscheinung, und die Schlafstel- 
lung kann ebenso mit Energieaufwand eingenommen werden und ist mit- 
unter sogar mit dauernder Muskelspannung verbunden!. Ferner führt 
Jost an, daß die Aufhebung der Schlafbewegungen keinerlei schädigen- 
den Einfluß auf die Pflanze hat. Man hat aber doch wohl mit dem 
tierischen Schlaf nicht nur die Schlafbewegungen der Blätter zu ver- 
gleichen, sondern die Gesamtheit der bei Pflanzen vorkommenden 
periodischen Vorgänge, die allerdings noch unvollkommen bekannt sind. 
Eine zusammenfassende Darstellung dieser Vorgänge hat in letzter Zeit 
STOPPEL? gegeben. Ob sich die Periodizität aller dieser Vorgänge ohne 
Schädigung für die Pflanze dauernd ausschalten läßt, ist aber noch nicht 
festgestellt, und andererseits sind mir Beweise für die Lebenswichtigkeit 
des Schlafes nur für die höheren Wirbeltiere bekannt. Es ist natürlich 
andererseits, wo Analogien vorzuliegen scheinen, vorläufig schwer zu 
entscheiden, ob diese nicht nur scheinbare sind. Ich möchte aber doch 
darauf hinweisen, daß Hxss* durch Versuche mit elektrischer Reizung 
gezeigt hat, daß der Schlaf bei der Katze durch Erregungsvorgänge in ge- 
wissen Teilen des Gehirns ausgelöst wird. Nun bin ich, wie ich oben aus- 
geführt habe, zu der Auffassung gekommen, daß der Übergang der 
Blätter in Schlafstellung, wenigstens in vielen Fällen, durch Erregungs- 
vorgänge bedingt sei. Beim jetzigen Stand unserer Kenntnisse läßt sich 
nicht sagen, ob diese Analogie nur eine oberflächliche ist, und ich möchte 
zunächst keineswegs für die Wesensgleichheit von tierischem und pflanz- 
lichem Schlaf eintreten. Ich glaube, es liegt hier eine Frage vor, die sich 
erst im Laufe der Zeit durch weitere experimentelle Untersuchungen 
wird klären lassen. 
Zusammenfassung. 


An sensitiven Mimosen ließ sich zeigen, daß der Übergang der Blätter 
in Schlafstellung durch Erregungsvorgänge bedingt ist. Unter günstigen 
Bedingungen verlaufen diese bei Mimosa pudica und Mimosa Spegaz- 
zinii, wie die Reizreaktionen, nach dem Alles- oder Nichtsgesetz. Schon 
etwa 1 Stunde vor dem Übergang in Schlafstellung sind Erregbarkeit 
und Leitungsgeschwindigkeit erhöht. 

Ein prinzipiell ähnliches Verhalten ist wenigstens für manche nicht- 
sensitive Pflanzen sehr wahrscheinlich. 

1 HorrMann, R. W.: Periodischer Tageswechsel und andere biologische 
Rhythmen bei den poikilothermen Tieren. Handbuch der normalen und patho- 
logischen Physiologie, herausgeg. von A. BETHE, G. v. BERGMANN, G. EMBDEN, 
A. ELLinGer, 17, Correlationen III. Berlin 1926, S. 645—658, S .652. 

2 StoPPEL, R.: Tagesperiodische Erscheinungen bei Pflanzen. Handbuch der 
normalen und pathologischen Physiologie, herausgeg. von A. BETHE, G. v. BERG- 
MANN, G. EMBDEN, A. ELLINGER, 17, Correlationen III. Berlin 1926, S. 659—668. 
3 Hess, W. R.: Amer. J. Physiol. 90, 386—387 (1929). 











ZUR ENTWICKLUNGSGESCHICHTE DES SPOROPHYTEN 
EINIGER MARCHANTIALES. 
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K. I. MEYER 
(Moskau). 
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Grimaldia. Die Entwicklungsgeschichte des Sporogons bei Grimaldia 
wurde bei den Arten Gr. fragrans und Gr. pilosa untersucht. Die erste 
wurde 1913 in der Krim auf Demerdschi-Jaila, die andere am Ufer des 
Baikalsees (Maritui) 1928—29 gesammelt. Fixiert wurde mit CARNOY- 
Flüssigkeit. 

Die Embryologie des Sporophyten ist bei Grimaldia bis jetzt noch 
wenig untersucht. 1875 hat KIENrTz-GERLOFF sie bei Grimaldia fra- 
grans studiert; es ist ihm aber nicht gelungen, ein erschöpfendes Bild zu 
erhalten, da ihm bloß jüngere Stadien zur Verfügung standen. Der jüngste 
Keim, welchen er gesehen hat, stellt schon einen recht großen ausgedehn- 
ten und mehrzelligen Körper dar. Nach Analogie mit Marchantia und 
Preissia glaubte er, daß die ersten Querwände bei der Embryoentwick- 
lung von Grimaldia in derselben Reihenfolge entstehen wie bei den zwei 
genannten Gattungen, wo sich regelmäßige Quadranten und Oktanten 
bilden, so daß er auf seinen Abbildungen selbst die Richtung dieser ersten 
Scheidewände anbringt; dabei hebt er aber einen scharfen Unterschied 
im Aussehen der jungen Sporogonien von Grimaldia und Preissia hervor, 
indem er auf große Ähnlichkeit derselben bei Grimaldia mit entsprechen- 
den Stadien bei Pellia aufmerksam macht. Dieser Umstand beweist aber, 
daß die Entwicklung des Sporophyten bei Grimaldia nicht nach dem 
Typus von Preissia und Marchantia, sondern nach dem von Plagiochasma 
und Reboulia, d. h. nach dem Typus ,,filamentous embryo“ (nach der 
Terminologie der amerkanischen Forscher) vor sich geht. Zu demselben 
Schlusse führt uns auch die Analyse der Abbildungen von KIENITzZ-GER- 
LOFF; das ganze Aussehen der von ihm abgebildeten Keime von @rimal- 
dia, ihre Gestaltung sowie die Anordnung der Zellen in Längsreihen 
werden nur bei der Annahme der Sporogonentwicklung nach dem Typus 
, filamentous embryo“ verständlich. Unsere Untersuchungen haben diese 
Schlüsse vollständig unterstützt. Obgleich an unserem Material keine 
jüngsten Stadien der Eizellteilung zu beobachten waren, so sprechen die 
allerjüngsten davon doch ganz unzweifelhaft dafür, daß die Embryo- 
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entwicklung bei Grimaldia eben nach dem ,,filamentous embryo“-Typus 
geschieht. 


Die befruchtete Eizelle von Grimaldia stellt eine unregelmäßig ovale 
Zelle (Abb. 1) dar, nach unten verengert und entsprechend der Form des 
Archegoniumbauches etwas gebogen. Sie ist 
von einer recht dicken Hülle umgeben und mit 
einem dichten feinkörnigen Plasma versehen, 
welches unter der Wirkung der Fixation etwas 
zusammengezogen ist ; der Kern ist groß, kugel- 
förmig, im oberen Teile der Eizelle gelegen. Er 
ist mit einer deutlichen Hülle bekleidet und von 
einem feinen Lininnetz ausgefüllt; der Chro- 
matinstoff ist in ein oder zwei runde, dem 
Netze aufliegende Körper gesammelt. Zu- 
nächst machen sie den Eindruck von Nu- 
kleolen, bei einem gewissen Differenzierungs- 
grade ist aber zu bemerken, daß sie aus ein- 

ST ee zelnen dicht nebeneinander liegenden Körn- 
chen bestehen. Ein wirklicher Nukleolus ist 
bei Grimaldia nicht vorhanden. 

Die Archegoniumwandung ist zu dieser Zeit zweischichtig. ErsteTei- 
lungsschritte der befruchteten Eizelle habe ich leider nicht sehen können, 








3 Abb. 3. 
Abb. 2-4. Grimaldia pilosa. Junge Keime. Vergr. 450. 


das allerjüngste gefundene Stadium der Embryoentwicklung ist auf der 
Abb. 2 dargestellt. Das war schon ein mehrzelliger aus sechs Stockwerken 
bestehender Keim. Das unterste Stockwerk, welches von der unteren 
hypobasalen Zelle zu stammen scheint, stellt eine einzige, sehr große, von 
einem zähen dichten Plasma angefüllte und mit einem großen und chro- 
matinreichen Kern versehene Zelle dar. Das ist ein Haustorium. Es be- 
hält längere Zeit seinen einzelligen Aufbau (Abb. 8) und läßt erst ziem- 
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lich spät Längsteilungen erkennen, indem es allmählich in den Komplex 
der zu unterst liegenden Sporogonzellen eingeschlossen wird, welchen in 
späteren Entwicklungsstadien des Sporogons die Rolle eines Haustoriums 
zukommt. Das einzellige, sowie das mehrzellige Haustorium spielt hier, 
wie auch bei den anderen Lebermoosen, die Rolle eines histolysierenden 
Organs, welches das Gewebe des Gametophyten zerstört und dem sich 
entwickelnden Keime beim Vordringen in diesem Gewebe behiflich ist. 
Das obere Stockwerk des Keimes besteht ebenfalls aus einer einzigen 
halbkugelförmigen Zelle. In den mittleren Stockwerken sind schon Längs- 
wände gebildet und jedes besteht aus vier Zellen. Die Querwände ver- 
laufen längs der Zelle, der Zellachse parallel und einander senkrecht. Alle 
diese Zellen besitzen ein mit großen Vakuolen versehenes Plasma und 
Kerne, welche ihre Beschaffenheit deutlich er- 
kennen lassen und durch das Fehlen des Nu- 
kleolus gekennzeichnet werden. Etwa desselben 
Alters ist auch der auf der Abb. 3 vorgeführte 
Keim. Er ist ebenfalls aus sechs Stockwerken 
gebaut, doch ist in den untersten Stockwerken 
das Auftreten der Längswände unterblieben, 
daher bestehen das zweite und dritte Stock- 
werk — von unten gerechnet — nur je aus zwei 
Zellen, indem sie durch eine in der Fläche der 
Zeichnung liegende Querwand geteilt werden; 
die Zelle des obersten Stockwerkes ist dagegen 
bereits durch eine etwas geneigte Querwand 
zergliedert. Der ganze Habitus der beschrie- 434, 5 Grimaldia ae a 

benen Keime weist zweifelsohne auf eine Ent- Junger mehrstockwerkiger Keim. 
wicklung nach dem Typus ,,filamentous em- ET ee 

bryo‘‘ hin, welcher bei Reboulia, Plagiochasma, Fegatella u. a. zu beob- 
achten ist und darin besteht, daß die drei ersten Querwände der be- 
fruchteten Eizelle einander parallel verlaufen, woraus eine Zerglie- 
derung der Zelle in vier in einer Reihe angeordneten Zellen hervor- 
kommt. Die Abb. 4 zeigt ein etwas späteres Entwicklungsstadium. Hier 
haben wir schon einen aus mehreren Stockwerken bestehenden Keim, wo 
die Zellen des unteren Teiles größere Ausmaße gegenüber den oberen 
zeigen. Im allerobersten ist die Ausbildung einer dreieckigen Scheitel- 
zelle zu bemerken, welche hier ebenso wie bei Reboulia und Fegatella vor- 
handen ist. Die Ausbildung der Scheitelzelle geht folgendermaßen vor 
sich. In der halbkugeligen oberen Zelle des Keimes tritt eine etwas schief 
gerichtete Querwand auf, so daß zwei ungleichgroße Zellen entstehen 
(Abb. 3,4). Dann teilt sich in der größeren Zelle der Kern, und seine 
Kernspindel wird mehr oder weniger parallel der schiefen Querwand ge- 
richtet; die Teilungsfläche dieses Teilungsschrittes muß also zu der Zelle 
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senkrecht verlaufen, wodurch aus dieser größeren Zelle eine kleinere drei- 
eckige herausgeschnitten wird (Abb.4, 5, 7). Das ist die zweiseitige 
Scheitelzelle, die nach beiden Seiten Segmente abtrennt. Ihre Tätigkeit 
dauert indessen nur sehr kurze Zeit, und die Anzahl der gebildeten Seg- 
mente ist nicht groß. Bald erscheinen in der Scheitelzelle senkrechte 
Scheidewände, und sie ist dann von den anderen, den Keimscheitel aus- 
bildenden Zellen nicht mehr zu unterscheiden. In dem auf der Abb. 8 
dargestellten Stadium bleibt von der Scheitel- 
zelle keine Spur mehr. 

Die Bildung der dreieckigen Scheitelzelle bei 
Grimaldia ist sehr bemerkenswert. Außer Gri- 
maldia ist eine solche auch bei Fegatella und 
Reboulia zu beobachten ; bei der letzteren ist sie 
von DurrLer 1928 beschrieben worden. DUPPLER 
sagt (S. 151): „It seems to the writer that there 

; is no room for doubt as to the presence and 

Pin — re M functionning of a triangular apical cell (figs. 34 

Verg. 450. to 39, 41, 45). It is not probable that this cell 

functions as an apical cell more than a very few time, being soon ‚lost‘ 

in the growing embryo, where the apical function becomes distributed 
to a number of cells (figs. 40, 40—46).“ 

Aus dieser Beschreibung ist ersichtlich, daß die 

Scheitelzelle hier große Ähnlichkeit mit der von 
Grimaldia aufweist. (Bei Fegatella dagegen läßt die 
Scheitelzelle eine viel regere Tätigkeit erkennen.) 
Abb. 7. Grimaldia pilosa. In den von der Scheitelzelle abgesonderten Seg- 
Scheitelzelle. Vergr. 450. menten, sowie in den zu unterst liegenden Zellen 
kommen Längswände zum Vorschein (Abb. 5, 6). Die den Embryo 
bildenden Zellen zeigen energische Teilungen durch Quer- und Längs- 
wände, wodurch der Embryo bald die Form eines länglichen etwas 
keulenförmigen Körpers gewinnt, der aus kleinen in mehr oder weniger 
regelmäßige Längsreihen angeordneten Zellen zusammengesetzt ist. Die 
am untersten liegenden haustorialen Zellen zeichnen sich durch ihre 
Größe aus (Abb. 8). 

Allmählich wächst der Keim heran und bekommt eine charakte- 
ristische in der Mitte eingeschnürte Form (Abb. 9). In seiner oberen 
Hälfte differenziert sich der sporogone Komplex. Die ihn zusammen- 
setzenden Zellen erfahren energische Teilungen und zeigen infolgedessen 
geringere Größe, indem sie von einem zähen dichten Plasma gefüllt sind ; 
die Zellen, welche den unteren Teil des Keimes bilden, unterscheiden sich 
dagegen durch ihre größeren Ausmaße und geringeren Plasmagehalt. 
Eine Ausnahme machen nur die alleruntersten Zellen (das Haustorium), 
welche sehr reich an Plasma sind. Aus der oberen Hälfte des Keimes 
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wird, wie sonst üblich, die Kapsel, aus dem unteren eigentlich der Stiel 
(seta) und das Haustorium (foot). Das weitere Heranwachsen der Kapsel 
geschieht wie bei Plagiochasma, Fegatella u. a. auf dem Wege des ,,peri- 
pherischen Wachstums‘, d.h. als 
Folge einer energischen Teilung der 





Abb. 8. Grimaldia pilosa. Abb.9. Grimaldia pilosa. Junger Keim mit 
Junger undifferenzierter Keim. Vergr. 200. einem differenzierten sporogenen Zellkomplex. 


peripherischen Zellen der Kapsel (Abb. 10). Deren Zellen dehnen sich 
dabei in einer radialen Richtung aus, dann werden sie durch tangentiale 
Querwände in innere und äußere Zellen eingeteilt. Die äußeren ver- 
längern sich wieder in radialer Rich- 
tung, dann treten wiederum tangen- 
tiale Teilungen auf usw. Hand in Hand 
mit der Oberflächenzunahme der Kap- 
sel teilen sich die peripherischen Zel- 
len auch durch radiale Querwände 
(Abb. 10). Zur gleichen Zeit gehen Abb. 10. Abb. 11. 

innerhalb des sporogenen Komplexes 4». 0. tm ne 
auch mehrfache Teilungen vor sich. Abb.11. Grimaldia pilosa. Zwei Zellen des 
Dank allen diesen Teilungen geht die "genen Komplexes. Verar. 680. 

Kapsel in ihrer Entwicklung dem Stiel stark voran. Zugleich zeichnet 
sich an der Grenzlinie zwischen der Kapsel und dem Stiele, gerade wo 
die Einschnürung zu bemerken ist, eine Zone intensiver Zellteilung aus, 
die Zellen werden hier durch Querwände in niedrige Tafelzellen zer- 
gliedert, welche an ein Kambium erinnern (Abb. 12). Hier wird das ,,in- 
terkalare Meristem‘‘ angelegt, seine Tätigkeit bewirkt die Ausbildung 
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des Stieles. Allerdings ist diese Tätigkeit nur beschränkt und von 
kurzer Dauer; sie wird bald eingestellt, und zu der Zeit der vollkom- 
menen Gestaltung des sporogenen Komplexes bleibt von dem inter- 
kalaren Meristem keine Spur mehr. Die Tafelzellen wachsen heran und 
erhalten denselben Charakter wie die anderen Zellen der Seta (Abb. 14). 
Die Anlegung des ,,interkalaren Meristems‘‘ bei Grimaldia ist von hohem 
Interesse. Bis jetzt wurde unter den Marchantiales diese Erscheinung nur 
für Fegatella conica (Meyer 1929) angegeben, 
wo sie aber viel länger besteht und bis zur 
vollständigen Sporogonreife zu beobachten ist. 
Weder bei Reboulia noch bei Plagiochasma 
wird ein interkalares Meristem angelegt. 

Der sporogene Komplex besteht aus klei- 
nen vieleckigen, dünnwandigen Zellen (Ab- 
bild.11); sie sind mit dichtem feinkörnigem 
Plasma gefüllt und führen einen großen Kern 
mit einem feinen Lininnetz, wo der Chromatin- 
Abb. 12. Grimaldia pilosa. Spo- Stoff gewöhnlich in einem kleinen kompakten 
sogensttel. L— Css Körperchen gesammelt wird. Bald tritt im 

sporogenen Komplex eine Differenzierung in 
Sporen- und Elaterenmutterzellen ein. Sie wird dadurch eingeleitet, daß 
die Kerne der künftigen Sporenmutterzellen eine Reduktionsteilung ein- 
gehen, wobei sie eine bedeutende Größenzunahme erfahren und in das 
\ Synapsisstadium übergehen (Abb. 13), während 
die Kerne der künftigen Elaterenmutterzellen 
ihren früheren Bau behalten. Die weitere Diffe- 
renzierung geht auf die übliche Weise vor sich, so 
wie sie für Plagiochasma und Corsinia u.a. geschil- 
- dert wurde. Die Sporenmutterzellen wachsen all- 
mählich heran und bekommen eine kugelige Form. 
An 15 @rticlite pille Ihr Plasma wird immer zäher und dichter, der 
Ein Teil des sporogenen Kern nimmt an Größe zu, das Synapsisstadium 
en und Elıteren: geht in das Pachynema über. Während der Sy- 
mutterzellen Vergr. 630.  napsis bleibt das Chromatin in der Form eines 
dichten Klumpens neben dem Linin liegen, welches auch eine stark zu- 
sammengezogene Masse darstellt. Jetzt wird sie aufgelöst und füllt die 
ganze Kernhöhle aus, die Chromatinmasse zerfällt dabei in einzelne 
Körnchen; von hier gelangt das Chromatin Schritt für Schritt auf die 
Lininlinien (Abb. 15) hin. Die Elaterenmutterzellen wachsen schwach, 
indem sie hauptsächlich der Länge nach gedehnt werden. Die Abb. 14 
stellt das Sporogon in dem entsprechenden Entwicklungsstadium dar. 
Im sporogenen Komplex treten große kugelförmige Sporenmutter- 
zellen hervor, die zwischen den kleinen sterilen Zellen — Elateren- 
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mutterzellen — eingebettet sind. Diese letzteren scheinen zu dieser 
Zeit als Leitgewebe zu dienen, welches den Sporenmutterzellen die vom 
Haustorium aus dem Gametophyten verschafften Nährmaterialien zu- 
führt. Die Kapselwandung ist aus radial gestreckten Zellen gebaut, 
dabei sind die unteren Wandzellen inhaltsreicher als die oberen. Der 
ganzen Länge nach ist die Kapselwandung einschichtig, nur am Scheitel 
selbst des Sporogons bleiben ein oder zwei anliegende Schichten vom 
sporogenen Komplex abgesondert und 
mit der Wandung verbunden; sie bil- 
den den ‚Deckel‘. Die Seta ist aus 
weiten inhaltsarmen Zellen gebaut: 
sie geht allmählich in das die Sporo- 
gonbasis einnehmende Haustorium 





Abb. 14. Grimaldia fragrans. Ein Sporogon Abb. 15. Grimaldia pilosa. Ein Teil des sporogenen 
mit einer Differenzierung im sp K 1 Sporen- und Elaterenmutterzellen vor 


Komplex in Sporen- und Elaterenmutter- © der Absonderung. Vergr. 630. 
zellen. Vergr. 140. 





über. Hier zeichnen sich die Zellen durch ihre größeren Ausmaße und 
sehr dichtes und zähes, fast vakuolenfreies Plasma aus; die Kerne 
sind groß, chromatinreich. An der Basis des Haustoriums sehen wir 
dunkelgefärbte Reste der zerknüllten Zellen des Gametophyten, die vom 
ersteren Hand in Hand mit dem Heranwachsen des Sporophyten ver- 
drängt werden. Das gesamte Sporogon ist mit einer aus zwei bis drei 
Schichten durchsichtiger Zellen bestehenden Haube bekleidet. Die Kap- 
sel nimmt allmählich an Größe zu und wird kugelférmig ; bald darauf tritt 
im sporogenen Komplex eine Aussonderung der Sporen- und Elateren- 
mutterzellen ein. Sie verläuft so, wie es bei Plagiochasma, Reboulia, Cor- 
sinia u. a. üblich ist, d. h. der Inhalt beider Art Zellen tritt von der Zell- 
wand etwas zurück, indem er von einer dicken sekundären Hülle um- 
geben wird (Abb. 15). Die primären Hüllen werden dabei bald aufgelöst 
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und die Sporen- und Elaterenmutterzellen liegen frei und füllen die nun 
stark vergrößerte Kapselhöhle ganz aus. 

Die Sporenmutterzelle stellt zu dieser Zeit (Abb. 16) eine große kuge- 
lige Zelle dar, von einer recht dicken farblosen Hülle umgeben. Sie ist 
von einem dichten Plasma mit großen Vakuolen angefüllt; in der Zell- 
mitte liegt ein großer Kern, welcher schon 
das Pachynemastadium aufweist; die 
ganze Kernhöhle ist mit einem bizarr ge- 
wundenen Lininfaden gefüllt, das Chro- 
matin zerfällt in kleine Körnchen, die 
allmählich auf die Lininfäden übergehen. 
Die Elaterenmutterzellen haben eine 

längliche bisweilen etwas gebogene Form 

(Abb. 16), einen großen kugelförmigen 

Kern und ein recht dichtes Plasma mit 

mehr oder weniger zahlreichen Vakuolen. 

Weiterhin wachsen sie hauptsächlich der 

a Or Elta eur co, Länge nach und werden nach der bei 
vielen Lebermoosen beschriebenen Weise 

in die Elateren verwandelt. Nun teilen sich die Sporenmutterzellen und 
bilden Tetraden. Abb. 17 und 18 geben die Metaphase der heteroty- 
pischen Teilung ihres Kernes wieder. Die Kernspindel liegt in der Mitte 
der Mutterzelle; sie gelangt zu einer beträchtlichen 
Größe und ist fein und schmal, in der Mitte etwas 
eingedrückt, an den Enden etwas erweitert und ab- 
gerundet, so daß sie etwa an die Spindel der hetero- 
typischen Teilung des Kernes bei Corsinia marchan- 
tioides erinnert. Ihre Enden sind mit recht dichten 
Plasmaanhäufungen verdeckt. In der Mitte der 
Spindel liegen sehr kleine etwas gebogene und ge- 
streckte Chromosomen. Ihre Anzahl gelang es mir 
nicht festzustellen. Nach dem Schlusse der hetero- 
typischen Teilung kommt zwischen den Tochter- 
“a eu iii: kernen eine schmale Spalte zutage, die auf den ge- 
ns + färbten Präparaten dadurch gut bemerkbar wird, 
2 "daß das an den Grenzen der Spalte befindliche 
Plasma stark farbenabsorbierend erscheint. Die Figuren der homöo- 
typischen Teilung, welche denselben Charakter wie die der heterotypi- 
schen zeigen, werden in Flächen angeordnet, die zueinander, sowie auch 
zu den Flächen der heterotypischen Teilungsfiguren senkrecht gerichtet 
sind. Diese Teilung wird auch von Spalten begleitet, die, im Plasma der 
Mutterzelle auftretend, sich mit der Spalte der heterotypischen Teilung 
vereinigen und bis zur Peripherie der Mutterzelle gelangen, so daß sie 
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diese in vier Zellen zerlegen und eine Tetrade erzeugen. Jede Zelle 
wächst zunächst heran, umgibt sich mit einer dicken zusammengesetzten 
Hülle und wird zu einer Spore. Hand in Hand mit der Entwicklung der 
Elateren und Sporen erfährt auch das Sporogon selbst seine endgültige 
Ausgestaltung. Ein ganz reifes Sporogon (Abb. 19) besteht aus einem 
kurzen Stiele und einer ovalen oder kugeligen Kapsel. Den Zellen der 
Kapselwandung fehlen irgendwelche Verdickungen, dabei sind sie im 
oberen, sich in der Art eines Deckels aufschließenden Teile größer als 
im unteren; aus der Abb. 19 ist zu 
ersehen, wie die Kapsel sich öffnet. 

Aus unserer Schilderung der 
Sporogonentwicklung von Grimal- 
dia folgt, daß in dieser Hinsicht eine 








Abb.19. Grimaldia fragrans. Erwachsenes Abb. 20. Plagiochasma rupestris. Sehr junger 

Sporogon im Längsschnitt. Vergr. 60. Keim. Scheitelzelle. Vergr. 60. 
große Ähnlichkeit mit Plagiochasma und Reboulia besteht. Als am mei- 
sten charakteristische Momente dieser Entwicklung erscheinen: 1. Die 
Entwicklung nach dem Typus ,,filamentous embryo“, 2. die Bildung 
einer Scheitelzelle, 3. die Anlegung eines interkalaren Meristems. Dieses 
letzte Moment ist weder bei Plagiochasma noch bei Reboulia zu be- 
obachten. 

Plagiochasma. Die Geschichte der Sporogonentwicklung bei Plagio- 
chasma habe ich 1913 eingehender beschrieben (3). Die später erschie- 
nenen ziemlich zahlreichen Untersuchungen hinsichtlich der Morphologie 
und Embryologie der Marchantiales haben manche neue Charakterzüge 
der Sporophytenentwicklung aufgedeckt. Dies sind die Ausbildung der 
Scheitelzelle in frühen Entwicklungsstadien (Fegatella, Reboulia) und die 
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Anlegung des interkalaren Meristems (Fegatella). Diese Entdeckungen 
haben mich gezwungen, mich nochmals der Embryologie desSporophyten 
bei Plagiochasma zuzuwenden und die darauf bezüglichen Präparate 
durchzusehen, um die Frage zu klären, ob bei Plagiochasma auf ent- 
sprechenden Entwicklungsstufen des Sporophyten nicht eine Scheitel- 
zelle und eine interkalare Meristemzone zu beobachten wären. Die Durch- 
sicht hat ergeben, daß bei Plagiochasma kein interkalares Meristem 
auf irgendeinem Entwicklungsstadium gebildet wird. Was die Scheitel- 
zelle anbetrifft, so ist eine solche bei der Mehrheit der Embryonen nicht 
zu finden; es zeigen die letzteren etwa das auf der Abb. 7 der obenge- 
nannten Arbeit dargestellte Aussehen. Dennoch konnte in zwei bis drei 
Fällen ein auf der Abb. 20 (für Pl. rupestre) vorgeführtes Bild beobachtet 
werden. Am Scheitel eines sehr jungen Keimes befand sich eine drei- 





Abb. 21. Abb. 22. 


Abb. 21. Oxymitra pyramidata. Unbefruchtete Eizelle. Vergr. 450. 
Abb. 22. Oxymitra pyramidata. Befruchtete Eizelle. Vergr. 450. 


eckige Scheitelzelle, die von allen übrigen Sporogonzellen noch durch 
ihren etwas dichteren Inhalt zu unterscheiden war. Es waren keine von 
ihr abgesonderten Segmente zu sehen. Daraus ist zu schließen, daß bei 
Plagiochasma in sehr frühen Entwicklungsstadien des Keimes bisweilen 
eine dreieckige Zelle angelegt wird, sie besteht aber eine so kurze Zeit, 
daß ihr in der Embryoentwicklung keine Rolle zukommt; praktisch 
existiert sie gar nicht. 

Oxymitra pyramidata. Die Entwicklungsgeschichte des Sporogons bei 
Oxymitra wurde recht ausführlich von LEITGEB studiert (1879). Einige 
Angaben sind auch in der zweiten Auflage von GOEBELS Organographie 
(Bd. 2, S. 754, 1915) zu finden. GOEBEL gibt drei Abbildungen von ein- 
zelnen Entwicklungsstadien des Sporophyten. Schließlich hat SEALEY 
1930 eine Arbeit (10) über die Morphologie von Oxymitra androgyna ver- 
öffentlicht, in der er auch auf die Sporogonentwicklung eingeht. Die er- 
wähnten Arbeiten geben uns eine allgemeine Vorstellung über den Ver- 
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lauf der Sporogonentwicklung bei Oxymitra; trotzdem bleiben mehrere 
Einzelheiten noch unaufgeklärt. Leider erwies sich auch das mir zu Ge- 
bote stehende Material für eine erschöpfende Darstellung dieser Entwick- 
lung als nicht ausreichend. Die von mir untersuchte Oxymitra pyramidata 
wurde im Botanischen Garten der Universität Moskau kultiviert; die 
Fixierung wurde mit CARNoYs und FLEMMINGs Flüssigkeiten ausgeführt. 

Die befruchtungsfähige Eizelle von Oxymitra (Abb. 21) nimmt nicht 
die ganze Höhlung des Archegoniumbauches ein. Sie stellt eine kugel- 
förmige oder ellipsoidische Zelle dar, welche aus einem dichten feinkörni- 
gen Plasma besteht; in der Zellmitte liegt ein großer durchsichtiger Kern. 
Er ist mit einer deutlichen Hülle umgrenzt und von einem feinen Linin- 
netz ausgefüllt, in dem sich an einem Punkte eine Chromatinanhäufung 
befindet. 

Das Chromatin bildet gewöhn- 
lich eine kompakte Masse, in der 
bei entsprechender Differenzierung 
einzelne Körnchen zu unterschei- 
den sind. Nach der Befruchtung 
wächst die von einer Hülle beklei- 
dete Eizelle heran und füllt die 
ganze Höhlung des Archegonbau- 
ches aus (Abb. 22). In ihrem Plas- 
ma kommen große Vakuolen zum 
Vorschein, der Kern behält die 
frühere Zentrallage und gleiche Be- 
schaffenheit, nur wird das Linin- Abb. 23. Oxymitra pyramidata. Junges 

os ° Sporogon im Querschnitt. Vergr. 269. 

netz gröber. Die Kerne von Oxy- 

mitra haben denselben Aufbau, wie die von Corsinia und Marchantia, 
d.h. sie haben keine Nukleolen, das Chromatin liegt aber in kleinen 
Körnchen auf dem die Kernhéhlung ausfüllenden Lininnetz. Diese Chro- 
matinkérnchen vereinigen sich bisweilen in eine Chromatinmasse, welche 
den Eindruck eines Nukleolus macht (Abb. 23—24). Die ersten Teilungs- 
schritte der befruchteten Eizelle bei Oxymitra verlaufen wie bei Riccia 
oder Marchantia. Sie wird durch zwei zueinander senkrechte Querwände 
in vier Quadrantenzellen geteilt ; die dritte Wand, welche in einer zu den 
zwei ersten senkrechten Ebene entsteht, zerlegt die Quadranten in Ok- 
tanten. Hierauf erscheinen die radialen Querwände, nach welchen die 
tangentialen folgen; weiterhin gehen die Teilungen ohne besondere Regel- 
mäßigkeit vor sich und es bildet sich ein rundlicher, aus kleinen Zellen 
gebauter Keim. Die Abb. 23 stellt einen solchen Keim im Querschnitt 
dar. Die Wandung des Archegonbauches wird noch vor der Befruchtung 
zweischichtig, so bleibt sie auch weiter, so daB die aus ihr entwickelte 
Calyptra nur stellenweise, und zwar besonders im unteren Teile drei Zell- 
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schichten (Abb. 23—24) erkennen läßt. Bis zum genannten Stadium 
zeigen die Zellen des Keimes viele Teilungen; bald werden sie aber 
seltener und dabei beginnen die den Embryo bildenden Zellen stark 
zu wachsen, so daß der ganze Embryo aus einem kleinzelligen zu einem 
großzelligen (Abb. 24, 25) wird. Jetzt wird das Plasma lockerer, es kom- 
men in ihm große Vakuolen zum Vorschein, die Kerne nehmen an Größe 
zu und auch der ganze Embryo wächst heran, wobei er eine kegelförmige 
Gestaltung mit einer gewölbten Basis annimmt. Später wird das Sporo- 
gon zu einem Ellipsoid mit horizontaler Längsachse (Abb. 25). Diese 
Form behält es bis zur vollkommenen Reife. Hand in Hand damit geht 
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Abb. 24. Oxymitra pyramidata. Junges Sporogon im Längsschnitt. Vergr. 269. 


auch eine Größenzunahme der das junge Sporogon bildenden Zellen 
(Abb. 25). 

Bis zu dieser Zeit war im Sporogon keine Differenzierung zu erkennen, 
seine Zellen waren ganz gleich, bald tritt aber eine Differenzierung auf. 
Sie besteht darin, daß einige Zellen in Sporenmutterzellen, andere aber 
in sterile Zellen verwandelt werden. Eine Kapselwandung aber kommt 
gar nicht zur Ausbildung, sie wird nieht einmal angelegt. Dieses voll- 
ständige Fehlen der Sporogonwandung stellt den am meisten kennzeich- 
nenden Charakterzug des Sporogons bei Oxymitra pyramidata dar, der es 
von allen anderen Lebermoosen unterscheidet. Der ganze Sporophyt 
wird hier also zur Ausbildung des sporogonen Komplexes verwendet, 
welcher wieder in sterile Zellen und Sporenmutterzellen differenziert 
wird; die Rolle und die Funktion der Kapselwand wird von der Haube 
übernommen, welche mit dem Sporogon so stark verschmilzt, daß sie bei 
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einer flüchtigen Beobachtung den Eindruck einer echten Sporogonwand 
macht (Abb. 25). Die Haube ist fast ihrer ganzen Ausdehnung nach zwei- 
schichtig; die Zellen der äußeren Schicht sind groß, etwa kubisch, mit 
zahlreichen Chlorophylikörn- ose: 

chen, die inneren Zellen viel 
schmäler und in tangentialer 
Richtung gedehnt; im unte- 
ren Teile, unter dem Sporo- 
gon, gehen sie allmahlich in 
die Thalluszellen über. 

Was die im sporogenen 
Komplex vor sich gehende 
Differenzierung anbelangt, 
so nehmen die Zellen, welche 
in Sporenmutterzellen ver- 
wan delt werden, vorwiegend 
den zentralen Sporogonteil 
ein, während die steril blei- 
benden Zellen an der Peri- 
pherie angeordnet sind ; doch 
sind oft auch Fälle zu beob- 
achten, erg Sporenmutter- Abb. 25. Oxymitra pyramıdata. Junges Sporogon im 
zellen an der Peripherie Längsschnitt. Differenzierung in Sporenmutterzellen und 
neben den sterilen Zellen zu sterile Zellen. Vergr. 147. 
finden sind. Die Verwandlung einer Zelle des sporogenen Komplexes in 
eine Sporenmutterzelle wird dadurch eingeleitet, daß ihr Kern die Reduk- 
tionsteilung erfährt, indem er in 
das Synapsisstadium übergeht (Ab- 
bild. 25). Die ,,sterilen‘‘ Zellen sind 
kleiner als die Sporenmutterzellen 
und ihre Kerne teilen sich schon 
längst vor dem Beginn der Reduk- 
tionsteilung in den letzteren, vor- 
nehmlich in zwei, seltener in vier / 
Tochterkerne (Abb. 26, 27), sodaß  Abb.26. Abb. — Abb. 28. 

. r ‘ . Abb. 26. Oxymitra pyramidata. Zweikernige 
die sterilen Zellen zwei- oder vier- sterile Zelle. Vergr.500. — Abb. 27. Oxymitra 


. + 4 pyramidata. Vierkernige sterile Zelle. Vergr.500 — 
kernig erscheinen, wodurch sie von Abb. 28. Oxymitra pyramidata. Sterile Zelle aus 








den Sporenmutterzellen scharf zu dem Sporogon mit den abgesonderten Sporen- 
unterscheiden sind. Auch durch 
den Bau ihrer Kerne sind sie gekennzeichnet: es bildet ihr Chromatin 
nie eine kompakte Masse, sondern stets einzelne auf dem Lininnetz lie- 
gende Körnchen (Abb. 26). Das Plasma der sterilen Zellen ist fein- 
körnig mit großen Vakuolen. Darauf gehen die Kerne der Sporen- 


mutterzellen. Vergr. 500. 
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mutterzellen in das Pachynemastadium über. Die Sporen bilden sich 
wie bei allen anderen Marchantiales, d.h. der Protoplast der Mutter- 
zelle tritt von der Wandung zurück und scheidet um sich eine neue Hülle 
aus; die alte Hülle wird sehr schnell aufgelöst und unsichtbar. Die 
Zwischenräume zwischen den Sporenmutterzellen werden mit einer 
besonderen (am fixierten Material) dunkel gefärbten Masse ausgefüllt. 
Zugleich wächst die Calyptra heran, und es liegen dann die abgerun- 
deten Sporenmutterzellen innerhalb derselben frei. Sie stellen große, 
aus dichtem körnigem Plasma gebaute Kugeln dar, mit einem in der 
Mitte gelegenen großen Kern. Ferner teilen sich die Sporenmutter- 
zellen zunächst in Tetraden, dann dementsprechend in Sporen (vgl. 
SEALEY). Leider gelang es uns nicht, diesen Teilungsvorgang zu beob- 
achten. Die sterilen Zellen sondern sich zur gleichen Zeit mit den 
Sporenmutterzellen aus, runden sich mehr oder weniger ab (Abb. 28) 
und liegen frei innerhalb des Sporogons, indem sie sich mehr an der 
Peripherie anordnen und des öfteren der Calyptra angeheftet sind. Zu 
dieser Zeit zeigen sie schon manche Veränderungen: sie nehmen stark 
an Größe zu, innerhalb der Zelle erscheint eine große Zellsaftvakuole, so 
daß das Plasma nur eine Wandschicht darstellt, wo die Kerne eingebettet 
sind (Abb. 28). Diese letzteren lassen manche Anzeichen des Absterbens 
erkennen: sie nehmen sehr stark an Größe zu, das Chromatin verschwin- 
det fast ganz. Im Plasma wird eine ziemlich große Menge Stärke ab- 
gelagert. Eine Menge Stärkekörner füllen zu dieser Zeit auch die äußere 
Schicht der Haube, von welcher jetzt nur die letztere übrigbleibt, die 
inneren Schichten kleben zusammen und werden zerstört. Leider hat 
uns der Mangel an frischem Material nicht gestattet, die Bedeutung der 
sterilen Zellen aufzuklären. Doch liegt die Vermutung nahe, daß ihnen, 
wie den sterilen Zellen bei Corsinia, eine gewisse Rolle beim Öffnen des 
Sporogons zukommt. 

Die sterilen Zellen des Sporogons von Oxymitra sind also ihren Sporen- 
mutterzellen ganz homolog, und die Teilung ihrer Kerne ist wahrschein- 
lich als ein Rudiment der Kernteilung einer Sporenmutterzelle anzusehen. 
Eine ähnliche Erscheinung ist auch bei Sphaerocarpus nach den Angaben 
von LECLERC DU SABLON zu beobachten. 

Wenn wir jetzt das Sporogon von Oxymitra mit dem der im System 
ihr am nächsten stehenden Riccia vergleiehen, so sehen wir sofort ganz 
klar, daß das Sporogon bei Oxymitra vollkommener gebaut und mehr 
spezialisiert erscheint. Die ersten Entwicklungsstufen sind gleich, später 
kommen aber Verschiedenheiten zutage. Bei Riccia wird eine echte 
Kapselwandung gebildet, obgleich sie später auch zerflieBt ; bei Oxymitra 
ist sie ganz abwesend, wird nicht einmal angelegt; ihre Rolle wird end- 
gültig von der Calyptra übernommen, welche bei Riccia als eine Schutz- 
hülle von großer Bedeutung ist. Ferner werden bei Oxymitra neben den 
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Sporenmutterzellen auch sterile Zellen gebildet, während bei Riccia alle 
Zellen des sporogenen Komplexes in Sporenmutterzellen verwandelt 
werden. 

Marchantia. Die Entwicklungsgeschichte des Sporophyten bei Mar- 
chantia polymorpha ist mehrmals untersucht worden. Die ersten Angaben 
finden wir bei HOFMEISTER. Von späteren Arbeiten seien die von K1x- 
NITZ-GERLOFF, SACHS, DURAND erwähnt. Schließlich sind in letzter Zeit 
(1929) drei amerikanische Arbeiten veröffentlicht worden: ANDERSEN 
über den Sporophyt von Marchantia domingensis, HEBERLEIN über eine 
neue, noch nicht benannte, in Peru gefundene Marchantia-Art, dann die 
Arbeit von McNAuGHT über die Entwicklung des 
Sporophyten bei Marchantia. Alle diese Arbeiten 
geben uns ein genaues Bild von dem allgemeinen 
Verlauf der Sporogonentwicklung bei Marchan- 
tia, doch bleiben vielfache Einzelheiten, vor al- 
lem die zytologischen, in den letzten Entwick- 
lungsstadien, vom Anfang der Ausdehnung der 
Zellen des sporogenen Komplexes, unaufgeklärt. 
Daher wollen wir hier nur auf diese letzteren 
näher eingehen und die ersten Stadien als ge- 
nügend untersuchte unberücksichtigt lassen. 

Wie bekannt, wird die Entwicklung des Sporo- 
gons bei Marchantia dadurch eingeleitet, daß 
die befruchtete Eizelle mit Hilfe zweier zuein- 
ander senkrechten Querwände (einer horizonta- 
len und einer vertikalen) in Quadranten zerlegt 
wird. Die nächste, senkrecht zu den letzteren 
verlaufende Querwand bildet Oktanten, darauf Abb. 20. Marchantia poly- 
kommen in den letzteren die Antiklinen und Peri- "7?" Ange, Sporogon. 
klinen zum Vorschein (Abb. 29), welche zur Aus- 
bildung eines kugeligen mehrzelligen Embryo führen. Dieser Embryo 
wächst allmählich heran, indem sein oberer Teil gewisse Zeit ein peri- 
pherisches Wachstum erkennen läßt. Aus dem unteren Teile des Keimes 
werden der Stiel (Seta) und das Haustorium entwickelt, aus dem oberen 
die Kapsel. In der letzteren sondert sich der sporogone Komplex aus. 
Seine Zellen, die anfangs isodiametrisch sind, werden bald gestreckt und 
zeigen zunächst eine rhomboidale, dann eine spindelförmige Gestalt. 
Bald darauf tritt im sporogenen Komplex eine Differenzierung ein, in- 
dem einige von den spindelartigen Zellen den Elaterenmutterzellen, 
andere den Sporenmutterzellen Ursprung geben. Die ersteren bleiben un- 
geteilt, sie dehnen sich immer mehr aus, bilden in ihrem Inneren spiralige 
Verdickungen und werden zu Elateren. Was die Sporenmutterzellen an- 
belangt, so teilen sie sich und zerfallen allmählich in sechs bis acht Zellen, 
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die in eine, seltener (stellenweise) in zwei Reihen angeordnet sind. Gleich- 
zeitig nimmt die Kapsel stark an Größe zu, Hand in Hand damit geht 
auch die Absonderung der Zellreihen und der Elaterenmutterzellen vor 
sich ; zwischen denselben erscheinen schmale, mit einem schaumigen Stoff 
(an fixiertem Material) gefüllte Zwischenräume. 

Je eine Zelle der Reihe wird später zu einer Sporenmutterzelle. Sie 
hat zu dieser Zeit ein dichtes zähes Plasma und einen ziemlich großen 
Kern. Die Kerne sind bei Marchantia nach demselben Typus gebaut wie 
bei Corsinia oder Grimaldia, d. h. sie haben keine Nukleolen, und das 
Chromatin ist in einzelnen Körnchen oder in einer kompakten Masse auf 
dem die ganze Kernhöhlung ausfüllenden Lininnetz gelegen. Weiterhin 


Abb. 31. Abb. 33. 


Abb. 32. 
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Abb. 30. Marchantia polymorpha. Sporenmutterzelle. Der Kern in der Synapsis. Verg. 1500. — 

Abb. 31. Marchantia polymorpha. Heterotypische Teilung. Verg. 1500. — Abb. 32. Marchantia 

polymorpha. Homöotypische Teilung. Vergr. 1500. — Abb. 33. Marchantia polymorpha. Bildung 
einer Tetrade. Vergr. 1500. 





wachsen die Zellen etwas heran, was ihnen eine perlschnurartige Form 
gibt. Dabei tritt der Kern in die Reduktionsteilung ein und zeigt das 
Synapsisstadium (Abb. 30). Die Chromatinmasse liegt seitlich des Kernes 
neben der Zellmembran ; um das Chromatin herum wird auch das Linin 
angesammelt, welches ebenfalls gegen eine Seite des Kernes verschoben 
wird, nur werden von der gesamten Lininmasse zwei bis drei feine Linin- 
fäden abgesondert und durch die Kernhöhlung gegen die Kernhülle ge- 
zogen. Jetzt folgt das Pachynemastadium, wo das Chromatin in ein- 
zelne Körner zerfällt, welche auf den Lininfäden angeordnet werden. 
Darauf tritt die heterotypische Teilung ein (Abb. 32), ihre Spindel 
wird unter einem Winkel gegen die Längsachse der Sporenmutterzellen- 
reihe gerichtet. Zwischen den Tochterzellen erscheint im Plasma eine 
kleine und kurze Spalte. Nach der heterotypischen Teilung folgt sofort 
die homöotypische (Abb. 32), deren Teilungsfiguren in zwei einander 
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senkrechten Flächen gelegen sind. Aus dieser Teilung gehen vier Kerne 
hervor, zwischen welchen zwei neue Spalten im Plasma der Mutterzelle 
erscheinen. Diese Spalten verlaufen der ersten Spalte senkrecht und zu- 
einander senkrecht. Dann dehnen sich diese Spalten allmählich aus, 
laufen zusammen und gelangen bis zu der Peripherie der Mutterzelle 
(Abb. 33), die damit in vier Tochterzellen zerlegt wird, die jungen Sporen 
zu Tetraden vereinigt. Bald darauf scheidet jede Zelle der Tetrade eine 
eigene ziemlich dicke Membran ab, doch bleiben alle Zellen in einer ge- 
meinsamen Hülle eingeschlossen, nämlich in der Hülle der Sporenmutter- 
zelle. Sind die jungen Sporen ganz ausgestaltet, so beginnt die Trennung 
der Sporen voneinander; die gemeinsamen Hüllen erfahren dabei eine 
Dehnung, zerreißen, und die Sporen werden frei. Die Reste der gemein- 
samen Hüllen finden sich noch einige Zeit neben den Sporen in der 
Kapsel, bald werden sie aber vollständig zerstört. 
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Die Embryologie desSporophyten bei den Marchantiales und Sphaero- 
carpales bietet manche grundlegende Momente, deren vergleichende Un- 
tersuchung zur Aufklärung vieler hier bestehender Beziehungen wohl bei- 
tragen kann. Diese Momente sind: I. Der Entwicklungstypus des Kei- 
mes. II. Die Elateren, die sterilen Zellen und ihre Homologie. III. Das 
Vorhandensein einer dreieckigen Scheitelzelle. IV. Das Vorhandensein 
eines interkalaren Meristems. 

I. Der Entwicklungstypus des Keimes oder die Art und Weise der 
Entstehung der ersten Scheidewände in der sich entwickelnden Eizelle 
stellt das wichtigste Moment in der Entwicklungsgeschichte des Sporo- 
phyten dar. Bei den Marchantiales kann die Entwicklung des Keimes 
in zweierlei Weisen geschehen. 

1. Die erste Scheidewand liegt in der Eizelle horizontal und teilt 
die letztere in zwei gleich große Zellen, eine obere und eine untere; 
die nächstfolgenden Querwände treten nunmehr in diesen letzteren 
Zellen auf und verlaufen der ersten. Wand parallel, so daß die drei 
ersten Scheidewände die ganze Eizelle in vier übereinander liegende, 
in eine Reihe angeordnete Zellen zerlegen. Diesen Embryonentwick- 
lungstypus nennen die amerikanischen Forscher ,,filamentous embryo“. 
Er ist bei Sphaerocarpales, Plagiochasma, Grimaldia, Reboulia, Fega- 
tella, Fimbriaria, wahrscheinlich auch bei Cryptomitrium und Cyathodi- 
um zu beobachten. ’ 

2. Die drei ersten Scheidewände zerlegen die Eizelle erst in Quadran- 
ten, dann in Oktanten. Die erste Scheidewand verläuft auch hier horizon- 
tal, die zwei nächstfolgenden vertikal und zu der ersten und zu einander 
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senkrecht. Diesen zweiten Typus wollen wir als ,,Quadrantentypus“ be- 
zeichnen. Er ist bei Marchantia, Preissia, Asteroporeae, dann bei Cor- 
sinia, Riccia und Oxymitra zu finden. Es bestehen also bei den Marchan- 
tiales zwei Reihen von Formen: die eine mit dem ,,filamentous embryo", 
die andere mit dem „Quadrantentypus‘‘ der Embryoentwicklung. Jede 
Reihe schließt sowohl einfache, auf niederen Stufen des Systems stehende 
Vertreter als auch hochdifferenzierte Formen ein, wie die Reihen Plagio- 
chasma — Fegatella und Clevea — Marchantia. Es drängt sich die Frage 
auf: wie ist die Beziehung dieser beiden Typen zueinander? Es scheint 
uns, daß eine sorgfältige Vergleichyng dieser Typen dafür zeugt, daß der 
„filamentous embryo“ einen primitiven, ursprünglichen, von den Vor- 
fahren der Lebermoose, den Braunalgen, geerbten Typus darstelle, der 
Quadrantentypus dagegen von späterer Herkunft sei; er wird vom 
, filamentous embryo“-Typus zunächst auf dem Wege einer Reduktion, 
dann eines vollkommenen Verlustes der oberen und unteren Zellenlage 
entstanden sein. Zur Erklärung sei ein Schema angeführt. Die Scheide- 
wände im ,,filamentous embryo“ treten im 
Keime, vonderSeiteangesehen, folgendermaßen 
auf (Abb. 1 rechts): Die erste Scheidewand 
(1—1) zerlegt die Eizelle in zwei Teile, in eine ; é ‘4 
epi- und eine hypobasale Zelle; die zwei folgen- 
den Querwände (2—2 und 3—3) verlaufen in #. 
der epi- und hypobasalen Zelle der ersten Quer- Pre 
wand (1—1) parallel. 

Auf diese Weise kommen vier Stockwerke zum Vorschein: a, b, c, 
d; jedes aus einer Zelle bestehend. Weitere Querwände, die in jedem 
Stockwerke erscheinen, sind senkrecht und zergliedern es in vier Zellen- 
quadranten, so daß das Stockwerk b, von oben gesehen, das Bild der 
Abb. 1 links darstellt. Wenn wir uns nun vorstellen wollen, daß die 
Stockwerke a und b allmählich reduziert werden und nur die Stock- 
werke b und c erhalten bleiben, so tritt uns eben der Quadrantentypus 
entgegen; es bleiben nur die Scheidewände 1—1, 4—4, 5—5 erhalten, 
welche den Keim eben in Quadranten und Oktanten zerlegen. Es 
folgt hieraus, daß die drei ersten Querwände, die im „filamentous 
embryo“ und im Quadrantentypus der Keimentwicklung entstehen, 
einander nicht homolog sind; dagegen werden die erste, zweite und 
dritte Scheidewand des Quadrantentypus nicht der ersten, zweiten 
und dritten Scheidewand des Stockwerktypus, sondern der ersten, 
vierten (4—4) und fünften (5—5) entsprechen. Es sind also nur die 
ersten Scheidewände homolog. Diese vermutliche Entstehung des Qua- 
drantentypus der Embryoentwicklung muß nicht als reine Phantasie 
angesehen werden, da manche tatsächliche Angaben wohl in diesem 


Sinne zu deuten sind. Während der Entwicklung des Sporogons bei 
14* 
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Plagiochasma z. B. bleiben das obere und das untere Stockwerk gegen- 
über dem mittleren stets zurück, so daß sie eine Tendenz zur Reduk- 
tion erkennen lassen. 

Für eine sekundäre Herkunft des „Quadrantentypus‘ scheinen auch 
diejenigen Unregelmäßigkeiten in der Anordnung erster Scheidewände 
zu sprechen, welche hin und wieder in der nach diesem Typus verlaufen- 
der Entwicklung beobachtet und von GARBER und BLACK bei Riccia be- 
merkt worden sind. Diese Unregelmäßigkeiten beziehen sich darauf, daß 
die ersten Querwände nicht senkrecht zueinander, sondern mehr oder 
weniger parallel gerichtet werden; es wird dann die Eizelle nicht in 
Quadranten, sondern in übereinander liegende Zellen zergliedert, so daß 
eigentlich ein ,,filamentous embryo“ zum Vorschein kommt. Dieselbe Er- 
scheinung konnte ich auch bei Marchantia polymorpha (Abb. 2) ent- 
decken. Hier wurde die zweite Scheidewand parallel der ersten gebildet, 

woraus im Embryo statt Quadranten, drei Zellen- 
lagen entstehen. Wahrscheinlich muß dieser Fall so 
erklärt werden, daß die obere Zellwand als die Quer- 
wand 1—1, die untere aber als 3—3 des Schemas 
(Abb. 1) anzusprechen ist. Bei der normalen Ent- 
wicklung wird diese Querwand bei Marchantia nicht 
gebildet; im vorliegenden Falle ist sie aber entstan- 
den und zwar bevor die vertikalen Scheidewände 
‘ zur Ausbildung kommen (die Scheidewände 4—4, 
sans 5—5). Es liegt die Vermutung nahe, daB wir es 
hier, wie auch bei Riccia mit einer Erscheinung des Atavismus zu tun 
haben, einer Rückkehr zum „ursprünglichen Typus‘ der Embryoent- 
wicklung. 

Als ein indirekter Beweis der primären Geltung des Typus ,,filamen- 
tous embryo‘‘ wäre endlich auch die Tatsache heranzuziehen, daß 
dieser Typus bei den Algen weit verbreitet ist, bei welchen der ,,Qua- 
drantentypus‘‘ gar nicht besteht. Auf diese Weise keimen z.B. die 
Oosporen von Fucus, die Oosporen und Tetrasporen bei den Dictyo- 
taceen, bei Cutleria, Zanardinia und andere. Es wäre, wie es mir 
scheint, also nicht zu gewagt, die Behauptung zu äußern, daß nicht 
nur für die Bryophyten, sondern auch für die ganze Pflanzenwelt der 
Typus ,,filamentous embryo“ als primär, der Quadrantentypus aber als 
später entstanden, fortgeschritten und reduziert aufzufassen sei. Den 
Pteridophyten kommt z. B. ausschließlich der letztere zu!. 

Dem oben dargelegten scheint der Umstand zu widersprechen, daß 
bei den Ricciaceen und Corsiniaceen, welche einfach gebaute Sporogonien 





1 Die ersten Entwicklungsstufen des Keimes bei Lycopodium scheinen an 
den „Stockwerktypus‘‘ zu erinnern; doch haben wir hier im Grunde nur eine Modi- 
fikation des ,,Quadrantentypus“ vor uns. 
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haben und demgemäß für niedere Vertreter der Marchantiaceen gehalten 
werden, der Quadrantentypus der Embryoentwicklung vorkommt. 
Wenn wir aber die Entwicklungsgeschichte dieses einfachen, ohne Stiel 
und Elateren gebauten Sporogons z. B. mit der von Plagiochasma ver- 
gleichen, so wird es leicht erkenntlich, daß das Sporogon von Riccia in 
Bezug auf seine Ontogenie nicht nur dem ersten überlegen ist, sondern 
auch keinenfalls niedriger als das Sporogon von Preissia zu stellen ist. 
So tritt z. B. die Differenzierung in dem Sporogon hier sehr frühzeitig ein ; 
sehr schnell kommen das peripherische Wachstum der Kapsel und die Ab- 
sonderung der äußeren Schicht der Kapselwandung, gerade so wie bei 
Preissia, zu Ende. Ferner gewinnt die Sporogonwand bei Riccia den 
Charakter und die Funktion eines Tapetums, was keinem anderen Leber- 
moos eigen ist. Somit erscheint der Sporophyt von Riccia zwar einfach 
nach seinem Bau, doch recht spezialisiert und fortgeschritten nach seiner 
Entwicklung. Wenn wir uns nun einer anderen Ricciaceengattung, näm- 
lich der Oxymitra zuwenden, so bemerken wir, daß ihr Sporophyt noch 
mehr spezialisiert ist, da hier die Sporogonwandung gar nicht mehr an- 
gelegt wird, sondern alle Zelle des Sporogonkomplexes zur Bildung der 
Sporen verwendet werden. Die Rolle einer Wandung wird hier von der 
Calyptra übernommen; außerdem kommen hier schon sterile ‚ernäh- 
rende‘ Zellen zum Vorschein. Dasselbe gilt mit noch größerem Recht für 
Corsinia; ihr Sporogon wird noch früher differenziert, und durch die 
erste tangentiale Querwand, die im oberen Sporogonteile erscheint, wird 
die Grenze zwischen der Sporogonwand und dem Sporogonkomplex 
sofort bestimmt. Alles das, mit der Ausbildung eines sterilen Leitge- 
webes zu sammen, stellt Merkmale eines keinesfalls primitiven, viel- 
mehr eines hoch spezialisierten und in einer Art vollkommen ausgebil- 
deten Sporophyten dar. 

Es ergibt sich daraus, daß die Ricciaceen und Corsiniaceen keine 
primitive, sondern reduzierte und von irgendwelchen Marchantiales 
mit einem „Quadrantentypus‘‘ der Embryoentwicklung herstammende 
Formen sind, oder, was noch wahrscheinlicher erscheint, direkt von den 
Proto-Sphaerocarpaceae herkommen. Dieser Vermutung widerspricht 
auch die verhältnismäßig hohe Differenzierung der vegetativen Organe 
nicht. Der Verlust des Stieles und der sterilen Zellen (der Elateren) im 
Sporogon von Riccia wird im Zusammenhang mit der geringen Menge 
der von Riccia gebildeten Sporen und der Art und Weise ihrer Ver- 
breitung leicht verständlich. Die Ernährung der sich entwickelnden 
Sporen geschieht sehr gut mit Hilfe des aus der Sporogonwand gebildeten 
Tapetums. Die Funktion der Sporogonwand wird der Calyptra über- 
tragen. Die geringe Größe des Sporogons macht den Sporogonstiel, 
welcher als ein absorbierendes und Nährmaterialien zuführendes Organ 
tätig ist, ganz überflüssig; andererseits werden hier auch die der Sporen- 


Planta Bd. 13. 14b 
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zerstreuung dienenden Elateren, dank der Sporenverbreitung mit Hilfe 
des Regenwassers, ganz unnötig. 

Es ist bemerkenswert, daß GOEBEL in seiner Abhandlung über Mo- 
noselenium zu derselben Auffassung der Bedeutung der Ricciaceen für die 
phylogenetischen Beziehungen bei den Marchantiales gekommen war, 
obgleich es auf Grund ganz anderer Auseinandersetzungen geschah, als 
die oben dargelegten. 

II. Das zweite wichtige Moment in der Sporogonentwicklung sind die 
Elateren, die sterilen Zellen und ihre Beziehungen zu den Sporenmutter- 
zellen. Wie bekannt, ist es ein charakteristisches Merkmal aller Mar- 
chantiales, die Ricciaceen ausgenommen, daß in ihren Sporogonien neben 
den Sporen bestimmte Elateren oder bei manchen Gattungen — Cor- 
sinia, Riella, Monoselenium, Sphaerocarpus — dieselben ersetzende 
sterile Zellen vorkommen. Die Elateren und die sterilen Zellen werden 
bei allen Gattungen für gleichwertige Gebilde gehalten. Wenn wir aber 
ihre Entwicklungsgeschichte vergleichen, so zeigt es sich bald, daß sie 
gar nicht homolog sind, da ihre Beziehungen zu den Sporenmutterzellen 
in verschiedenen Fällen ganz verschieden erscheinen. 

Betrachten wir nun die bei den Marchantiales zu beobachtenden 
Fälle etwas näher. 

Der einfachste und am meisten verbreitete Fall ist der, wo die Ela- 
teren und sterilen Zellen den Sporenmutterzellen homolog sind. Lie 
einen und die anderen entwickeln sich aus gleichen Zellen des sporo- 
genen Komplexes, die bis zum Anfang der Differenzierung voneinander 
nicht zu unterscheiden sind. Wenn die Differenzierung eben stattfindet, 
so beginnt in gewissen Zellen die heterotypische Teilung und der Kern 
läßt das Synapsisstadium erkennen, das sind die künftigen Sj:>ren- 
mutterzellen. Die anderen stellen ihre Teilungen ein und strecken sich 
nur aus, wenn sie später zu Eleteren werden; falls sie aber sterilen Zellen- 
ursprung geben, bleiben sie stets isodiametrisch. Dem Anschein nach 
ist diese Homologie am schärfsten bei Sphaerocarpus ausgeprägt, da 
hier die Kerne der sterilen Zellen sogar Teilungsfähigkeit beibehalten 
und sich in vier Tochterkerne teilen, so daß die sterilen Zellen vier- 
kernig erscheinen. Leider gibt uns LECLERC DU SABLON, welchem wir 
diese Angaben verdanken, keine Beschreibung der Kernteilung, wir 
können daher nicht entscheiden, ob dabei die heterotypische Teilung 
oder irgendwelche Spuren einer solchen erhalten bleiben. So etwas ist 
auch bei Oxymitra pyramidata zu beobachten, bei welcher, wie wir be- 
reits gesehen, nicht alle Zellen des Sporophyten zu Sporenmutterzellen 
werden, sondern ein Teil davon steril bleibt, wobei die Kerne dieser 
sterilen Zellen sich in zwei oder vier Tochterkerne teilen. Diese Tei- 
lung betrachten wir als ein Rudiment der Kernteilung der Sporenmutter- 
zellen. 
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Ferner ist die Homologie der Elateren- und Sporenmutterzellen sehr 
anschaulich bei einer ganzen Reihe von Formen, wie Plagiochasma, 
Preissia, Fegatella und anderen ausgeprägt. 

Bei Marchantia liegen die Verhältnisse etwas verwickelter; hier 
fallen, wie aus der vorangehenden Beschreibung ersichtlich, die Momente 
der Differenzierung! der Elateren- und Sporenmutterzellen gar nicht zu- 
sammen; die Zellen, welche sich später zu Sporenmutterzellen entwickeln. 
setzen ihre Teilungen fort und bilden ganze Reihen von Tochterzellen zu 
der Zeit, wo die Elaterenmutterzellen ihre Teilungen bereits vollendet 
haben und nur gestreckt und allmählich in die Elateren verwandelt wer- 
den. Auf diese Weise sind hier die Elateren nicht den Sporenmutter- 
zellen, sondern den Pro-Mutterzellen oder sogar den Pro-pro-Mutter- 
zellen homolog. 

Es ist von Interesse hervorzuheben, daß bei den niederen Formen 
(Plagiochasma, Corsinia) die Zellen des sporogenen Komplexes bis zum 
Anfang der Differenzierung selbst ihre isodiametrische Form beibehalten 
und die sich nähernde Differenzierung auf keine Weise ahnen lassen. 
Bei den höheren Formen, Preissia, Fegatella, besonders scharf bei Mar- 
chantia, beginnen die Zellen des sporogenen Komplexes längst vor dem 
Anfang der Differenzierung sich zu strecken. In dieser Beziehung steht 
die Marchantia polymorpha der Gattung Monoclea sehr nahe, soweit es 
nach den Angaben von JOHNSTON zu beurteilen ist. In seiner Beschrei- 
bung der Elaterenentwicklung sagt JonNnsToNn: „The elater-forming 
cells are thus not sister cells of the mother-cells, but rather of cells 
which give rise to several of the latter“ (p. 197). Seine Abbildungen 
(Abb. 46, 47, XVII) erinnern sehr stark an entsprechende Stadien bei 
Marchantia. 

Einen entschiedenen Gegensatz zu Marchantia stellt Corsinia dar. 
Wie bereits erwähnt, erfahren bei der letzteren die sterilen Zellen (Nähr- 
zellen) Teilungen auch nach der Differenzierung der Sporenmutter- 
zellen, und erst viel später, wo die betreffenden Zellen etwa zur Ab- 
sonderung übergehen, werden ihre Teilungen eingestellt. Auf diese 
Weise sind bei Corsinia die Momente der Differenzierung der Sporen- 
mutterzellen und der sterilen Zellen im umgekehrten Sinne versetzt, als 
es bei Marchantia der Fall ist, und wenn bei der letzteren eine Ela- 
terenmutterzelle der Pro-Sporen-Mutterzelle homolog ist, so erscheint 
bei Corsinia eine Sporenmutterzelle der Pro-Mutterzelle einer sterilen 
Zelle homolog. 

Leider liegen uns über die Entwicklung der sterilen Zellen und Ela- 


1 Als Moment der beginnenden Differenzierung sehen wir bei den Sporen- 
mutterzellen den Anfang der Reduktionsteilung (das Synapsis-Stadium) an, bei den 
Elaterenmutterzellen den Moment, wo sie die Teilungen einsteilen und sich zu 
strecken beginnen. 














216 K. I. Meyer: 


teren bei vielen Formen gar keine Angaben vor. Es fehlen uns Kenntnisse 
über die Entwicklung, folglich auch über die Homologien der sterilen 
Zellen bei den für die Ermittlung der Phylogenie der Marchantiales s0 
wichtigen Gattungen, wie Boschia, Riella, Monoselenium. Aus den ange- 
führten Beispielen folgt, daß die Elateren im betreffenden Typus den 
Sporenmutterzellen homolog sind und nur bei der höheren Form Mar- 
chantia (und Monoclea, die nach ihrem Sporogon auch eine höhere Form 
darstellt) werden die Verhältnisse verwickelter, was sich darin aus- 
prägt, daß die der Elaterenmutterzelle homologe Zelle weitere Teilungen 
erfährt und erst nach einer Reihe von Teilungen eine Sporenmutterzelle 
bildet; dementsprechend wird hierin auch die Reduktionsteilung ver- 
legt. Dieser Umstand ist wohl auf die Notwendigkeit zurückzuführen, 
eine größere Sporenmenge im Sporogon zu gewinnen. 

Was die sterilen Zellen anbetrifft, so sind sie auf verschiedenen 
Wegen entstanden. Bei Sphaerocarpus und Oxymitra sind es steril ge- 
wordene Sporenmutterzellen ; bei Corsinia sind keine Hinweise darauf zu 
finden, daß sie jemals früher Sporenmutterzellen gewesen sind ; sie stellen 
hier bereits einfache Zellen des sporogenen Komplexes dar, welche die 
Funktion eines Leitgewebes übernommen haben, indem sie den sich ent- 
wickelnden Sporenmutterzellen Baumaterialien zuführen. 

Große Ausmaße der Sporen selbst machen ein solches Leitgewebe 
notwendig. Dasselbe gilt, wie es scheint, auch für die sterilen Zellen von 
Riella. Endlich können die sterilen Zellen auch mit Hilfe einer Reduktion 
aus echten Elateren gebildet werden. Derartige Herkunft ist wahrschein- 
lich bei den sterilen Zellen von Monoselium, vielleicht auch den ,,Ela- 
teren“ von Boschia anzunehmen. 

III. Das dritte Moment der Entwicklungsgeschichte des Sporo- 
phyten ist das Vorhandensein einer dreieckigen Scheitelzelle. Bis jetzt 
ist sie nur bei einer unbedeutenden Anzahl der Marchantiales entdeckt 
worden; DUPPLER hat sie bei Reboulia gefunden, außerdem besitzen eine 
solche auch Grimaldia und Fegatella; bei Plagiochasma beginnt sie sich 
erst abzusondern, doch ist sie als solche noch nicht tätig. Bei Reboulia und 
Grimaldia funktioniert sie sehr kurze Zeit, bei Fegatella etwas länger. 
Das dargelegte zeigt, daß die dreieckige Scheitelzelle ein fortgeschrit- 
tenes Merkmal darstellt, welches Hand in Hand mit dem Vorrücken auf 
den systematischen Stufen von Plagiochasma zu Fegatella eine immer 
höhere Entwicklung erkennen läßt. Sie ist nur in den nach dem ,,fila- 
mentous embryo“-Typus sich entwickelnden Sporogonien vorhanden. 
Leider fehlen uns für viele Marchantiales Angaben, ob hier auf den be- 
treffenden Stadien der Sporogonentwicklung eine Scheitelzelle besteht. 
Ebenso ist diese Frage in Bezug auf die Sporophyten der Jungermaniales 
offen. Bei den Bryales ist aber die Tätigkeit der Scheitelzelle bei der Bil- 
dung des Sporophyten gerade ein sehr wichtiger Faktor. 
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IV. SchlieBlich bildet das Vorhandensein eines interkalaren Meri- 
stems das vierte Moment in der Embryologie des Sporophyten der Mar- 
chantiales. Bislang ist es nur bei Grimaldia und Fegatella entdeckt wor- 
den, d. h. bei den Formen mit ,,filamentous embryo“. Bei Grimaldia 
besteht es kürzere Zeit und ist von beschränkter Bedeutung, bei Fega- 
tella ist es aber sehr lange da und nimmt Anteil an der Bildung der 
Seta. Das gibt uns ein Recht, es ebenso wie die Scheitelzelle, als 
ein progressives Merkmal zu betrachten, welches bei höher organisier- 
ten Vertretern mehr entwickelt wird (Fegatella). Bei den Jungerma- 
niales spielt das ,,interkalare Meristem‘ in der Sporogonentwicklung 
eine große Rolle, nämlich bei der*Bildung der Seta. Bei der Mehrzahl 
der Laubmoose kommt ihm eine Hauptrolle für den Ausbau des ganzen 
Sporogons zu. 

Auf Grund der vergleichenden Untersuchung der oben analysierten 
Hauptmomente der Entwicklungsgeschichte der Sporophyten bei den 
Marchantiales können wir nun versuchen, eine allgemeine Vorstellung 
über die phylogenetischen Beziehungen innerhalb der betreffenden Ord- 
nung und der nahe stehenden Sphaerocarpales zu gewinnen. Wir haben 
ja bereits gesehen, daß diese Untersuchung den ,,filamentous embryo“- 
Typus als einen primitiven Typus der Embryobildung anerkennen läßt. 
Aus diesem Satze erfolgt ganz entschieden die Erkenntnis, daß die 
Ricciaceen und die Corsiniaceen nicht als primitive und Ausgangsformen 
für andere Marchantiales angesprochen werden können, wie es bis jetzt 
der Fall war. In der Tat sprechen alle Charakterzüge in der Entwick- 
lung ihres ‚einfachen‘ Sporogons dafür, daß diese Einfachheit sekun- 
därer Herkunft sei. Eine Ausgangsform dürfte also ein Vertreter dieser 
Gruppe mit einem einfach gestalteten Sporogon, dabei auch mit einem 
, filamentous embryo“ darbieten. Unter den heutigen Lebermoosen hat 
Sphaerocarpus das am einfachsten gebaute Sporogon mit einer ,,Stock- 
werkentwicklung‘“. Doch kann diese Form nicht für eine Ausgangsform 
gehalten werden, da sie schon manche fortgeschrittenere Besonderheiten 
im Sporogon, nämlich die sterilen Zellen neben den Sporen besitzt, sowie 
eine etwas abweichende Entwicklung des Antheridiums zeigt. Eine Aus- 
gangsform muß noch einfacher und primitiver erscheinen als es Sphaero- 
carpus ist, also etwa ein Proto-Sphaerocarpus sein. 

Proto-Sphaerocarpus ist eine hypothetische primitive Form mit 
einem einfachen Thallus und einem Sporogon, ähnlich wie bei Sphaero- 
carpus, doch ohne sterile Zellen und mit einem stärker ausgebildeten 
Stiel, mit einer Kapsel, welche ausschließlich Sporen führt, ferner mit für 
die Marchantiales typischen Antheridien und Archegonien. 

Wir glauben, daß von einer derartigen Form über Sphaerocarpus alle 
Marchantiaceen herzuleiten sind. Riella und @eothallus sind seitliche 
Abzweigungen von Sphaerocarpus. 
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Die Entwicklung der Marchantiaceen hat zwei Richtungen einge- 
schlagen, jede hat eine selbständige Linie gegeben; so entstanden zwei 
sich einander parallel entwickelnde progressive Linien von Formen, deren 
höhere Vertreter ähnliche Struktur erhielten, obgleich sie zu ihr auf ver- 
schiedenen Wegen gelangten. Eine Linie hat den ursprünglichen ,.fila- 
mentous embryo“-Typus beibehalten, dieser Typus steigt nun unabge- 
ändert bis zu Fegatella, dem höchsten und vollkommensten Vertreter 
dieser Linie hinauf. Niedere Vertreter dieser Linie sind Plagiochasma, 
Reboulia, Grimaldia. Ferner gehören hierzu auch Fimbriaria, Targionia ; 
Cyathodium und Cryptomitrium dürften auch hierher gestellt werden. 
Targionia, welche nach den Angaben von O. Kerrr einen ,,filamentous 
embryo“ besitzt, ist in gewissen Beziehungen eine reduzierte Form. Sie 
behält den zusammengesetzten Bau, die Reduktion haben nur die An- 
theridien- und Archegonienstände erfahren, welche hier ganz verschwun- 
den sind. Beachtenswert ist die recht große Entwicklung ihres Sporo- 
gons. Cyathodium ist eine sehr stark reduzierte Form, sowohl in Bezug 
auf den Gametophyten, als auch auf den Sporophyten; die Angaben 
von LanG lassen aber die Folgerung zu, daß sein Sporophyt sich nach 
dem „filamentous embryo“-Typus entwickelt. Was Cryptomitrium 
anbetrifft, so sagt ABRAMS hinsichtlich der ersten Entwicklungs- 
stadien seines Sporophyten ganz bestimmt, daß hier Oktanten re 
bildet werden, obgleich seine Abbildungen (Abb. 5 c und d) ganz klar 
darauf hinweisen, daß bei Cryptomitrium ein ,,filamentous embryo“ ent- 
wickelt wird. 

Die andere Linie hat einen neueren, vollkommeneren und redu- 
zierten ,,Quadrantentypus“ ausgearbeitet. 

Die niederen Vertreter dieser Linie sind die Asteroporeae: Cl. .ea, 
Sauteria, Peltolepis. Hier macht die Embryoentwicklung, wie es BERG- 
DOLT gezeigt hat, das Quadrantenstadium durch. Zu dieser Linie ge- 
hört auch Preissia; die höheren Formen sind Marchantia und wahr- 
scheinlich Monoclea. Bei diesen Formen hat das Sporogon auch manche 
andere Vervollkommnungen erhalten, welche darin bestehen, daß die 
ursprüngliche Homologie der Sporen- und Elaterenmutterzellen ver- 
schwindet, und die den Sporenmutterzellen anderer Marchantiaceen ent- 
sprechenden Zellen, statt eine Tetrade zu geben, Teilungen eingehen, 
um ganze Zellketten zu bilden, deren einzelne Glieder zu Sporenmutter- 
zellen geworden sind. Auf diese Weise wurde eine große Vermehrung 
der Sporenmenge erzielt. Wir stellen Monoclea neben Marchantia, dazu 
sind wir durch den Aufbau und die Entwicklung ihres Sporogons ge- 
zwungen. | 

Der vereinfachte Bau und die Abwesenheit der Hüte dürfte durch die 
mit der Halbwasserlebensweise bedingte Reduktion erklärt werden. In 
Verbindung mit dieser Reduktion steht auch die Ausbildung eines langen 
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Stieles (stalk, seta). Sobald die Hüte fehlten, mußte die ihnen in der Aus- 
streuung der Sporen zukommende Rolle durch ein anderes Organ erfüllt 
werden; es tritt als solches eben der Stiel hervor (seta), welcher eine 
starke Entwicklung erfährt und das Sporogon von Monoclea dem Sporo- 
gon der Jungermanniaceen ähnlich macht. 

Streng genommen wird eine Seta bei allen Marchantiaceen ausgebildet, 
bei Preissia und Marchantia polymorpha gelangt sie sogar zu einer an- 
sehnlichen Entwicklung und spielt hier eine recht bedeutende Rolle für 
die Ausstreuung der Sporen dadurch, daß sie gestreckt wird und das 
Sporogon aus den es umgebenden Calyptra und Hüllen emporsteigen 
läßt; die im Vergleich mit den Jungermanniaceen unerhebliche Größe 
der Seta ist bei der Anwesenheit der Hüte leicht verständlich. Der Un- 
terschied der Sporogonstiele bei den Marchantiaceen und bei Monoclea 
ist also nicht qualitativ, sondern quantitativ. Es sollte demzufolge 
Monoclea als eine in den vegetativen Teilen stark reduzierte Form ange- 
sehen werden. die sich aus irgendwelchem Vertreter des Marchantia- 
Typus entwiekelt hat. 

Die Stellung der Ricciaceen haben wir bereits besprochen. Sie schei- 
nen, ebenso wie die Corsiniaceen, von einem gemeinsamen (hypotheti- 
schen) Vorfahren zu stammen, der seinerseits sich unmittelbar dem 
Proto-Sphaerocarpus anschließt. Die Ricciaceen und die Corsiniaceen 
stellen zwei parallele Linien dar. Von beiden sind die Ricciaceen eine 
regressive, im Sporophyt stark reduzierte Linie, dagegen die Corsiniaceen 
eine progressive. Etwas unklar bleiben die Beziehungen zwischen Cor- 
sinia und Boschia; es fragt sich ob die letztere gegenüber Corsinia eine 
höher entwickelte Form sei, wie bis jetzt angenommen wird, oder eine 
reduzierte und von irgendwelchen Marchantiaceen abstammende Form 
darstellt. In diesem Falle ist sie mit Corsinia nur durch eine äußere Ähn- 
lichkeit verbunden. Solche Vermutung scheint nach den Beobachtungen 
von GOEBEL an Monoselenium und Fossombronia Lützelburgiana recht 
wahrscheinlich. 

Leider fehlen uns für eine ganze Reihe von Marchantiales (Mono- 
selenium, Dumortiera, Lunularia, Wiesnerella und andere) zuverlässige 
Angaben über die Entwicklung des Sporophyten; daher fehlt uns auch 
jede Möglichkeit, darüber zu entscheiden, zu welcher Entwicklungslinie 
sie zu zählen sind. 

Unsere Betrachtungen über die verwandtschaftlichen Beziehungen 
unter den Marchantiales sind auf Grund einer vergleichenden Unter- 
suchung der Ontogenie ihrer Sporophyten angestellt worden. Es scheint 
uns sicher, daß gerade die Ontogenie des Sporophyten in dieser Beziehung 
die zuverlässigsten Hinweisungen liefern kann, weil der Gametophyt zu 
plastisch erscheint, so daß er unter dem Einfluß der äußeren Bedingungen 
bis zur vollkommenen Umgestaltung verändert werden kann, wie es ex- 
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perimentelle Arbeiten und Beobachtungen in der freien Natur ergeben 
haben. Es sei hier auf die Wasserformen von Marchantia und Fegatella, 
dann auf Dumortiera, Monoselenium, Cyathodium, Monoclea hingewiesen, 
ferner auf die Arbeiten von KAMMERLING und M. J. GOLENKIN. Unsere 
Auseinandersetzungen über die Phylogenie der Marchantiales scheinen 
auch mit den morphologischen Besonderheiten ihres Gametophyten gut 
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ÜBER DIE WIRKUNG DER TEMPERATUR UND DES LICHTES 
AUF DIE ATMUNG UND ASSIMILATION EINIGER MEERES- UND 
SUSSWASSERALGEN. 


Von 
GERHARD EHRKE. 
Mit 26 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 24, November 1930.) 


Einleitung. 

Es ist eine bekannte Tatsache, daß die obersten Regionen des Meeres 
von den Grün- und Braunalgen bewohnt werden, während die rotge- 
färbten Formen im allgemeinen die Tiefen bevorzugen. Man weiß durch 
zahlreiche Untersuchungen, daß die Lichtintensität im Wasser mit der 
Tiefe beträchtlich abnimmt, und man hat angenommen, daß hierdurch 
die auffällige regionale Verteilung des Pflanzenlebens bedingt ist. Na- 
mentlich OLTMANNS (1893) ist auf Grund seiner Kulturversuche für diese 
Theorie eingetreten. Er ist geneigt, die Chlorophyceen für die Sonnen- 
pflanzen, die Rhodophyceen für die Schattenpflanzen des Meeres zu hal- 
ten. Erstere beherrschen die oberen Schichten, die letzteren hauptsäch- 
lich die Tiefe des Meeres, aber innerhalb jeder Tiefenzone gibt es auch 
Formen verschiedener Farbe. RUTTNER (1926 a) gelangte dann auf 
Grund seiner Assimilationsbestimmungen an Süßwasserpflanzen zu der 
Anschauung, daß sämtliche untergetauchten Pflanzen an schwache 
Lichtintensitäten angepaßt seien. Auf die marinen submersen Gewächse 
wurde diese Auffassung durch die Untersuchungen von Mavona an 
marinem Plankton übertragen. Montrort (1929) konnte dann aber in 
seinen Versuchen an verschieden gefärbten Meeresalgen zeigen, daß sich 
unter diesen genau wie bei den Landpflanzen Typen von ganz verschie- 
dener Lichtanpassung befinden, ein Argument, das die OLTMANNssche 
Verteilungstheorie stark stützt. 

Bei Beurteilung des Verteilungsproblems der Algen im Meere muß 
man aber auch berücksichtigen, daß sich das Licht mit der Tiefe nicht 
nur in seiner Intensität, sondern auch spektral verändert. Die roten und 
ultraroten Strahlen werden bekanntlich in viel stärkerem Grade absor- 
biert als die blauvioletten. Nach OBERDORFER (1923) wird rotes Licht 
im Bodensee schon in 11 m auf 17% abgeschwächt, während die blau- 
violette Strahlung eine solche Schwächung erst bei 20 m zeigt. Die Er- 
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gebnisse der Untersuchungen ENGELMANNS (1883) an Zellen verschieden 
gefärbter Algen und die der Arbeiten Gaıpukows und Harpers (1923 b) 
machen es wahrscheinlich, daß die durch die selektiven Eigenschaften 
des Wassers hervorgerufene Änderung in der Lichtfarbe in den verschie- 
denen Meerestiefen eine nicht unbeträchtliche Rolle in der Verteilung 
der Meeresalgen spielen wird. 

Meine Untersuchungen verfolgten nun den Zweck, die Wirkung des 
Lichtes auf die Assimilation der Algen am natürlichen Standort zu prüfen, 
wobei besonders auf die ökologische Auswertung der Ergebnisse geachtet 
werden sollte. 

So wichtig auch die Untersuchungen über die Wirkung des Licht- 
faktors auf die Lebenserscheinungen für die Ökologie sind, so darf man 
doch nicht bei der Beurteilung solcher Fragen die Wirkung anderer 
Faktoren, z. B. die der Temperatur, vernachlässigen. Dieser Faktor wird 
bei der regionalen Verteilung der Meeresalgen wenigstens in dem Gebiet 
um Helgoland herum keine Rolle spielen, da keine erheblichen Tempe- 
raturdifferenzen in den verschiedenen Tiefen vorhanden sind. Die 
jahreszeitlichen Schwankungen haben aber sicher einen Einfluß auf das 
Leben der Algen, und der Temperaturfaktor wird nicht unberücksichtigt 
bleiben dürfen bei pflanzengeographischen Fragen. Es ist nämlich eine 
längst bekannte und noch ungeklärte Erscheinung, daß das Algenleben 
im Weltmeer ein quantitatives Maximum in den Polargebieten hat, und 
daß Fucus und andere Algen im hohen Norden, wo sie lange Zeit in der 
Dämmerung oder Dunkelheit verbringen müssen, sich trotzdem in 
frischem und völlig lebens kräftigem Zustand befinden. KJELLMAN (1882) 
hat diese Algen im Dunkeln zum Teil sogar fruktifizierend vorgefunden. 
Sie leben aber, was Lichtzufuhr anbetrifft, in der Polarnacht in den denk- 
bar ungünstigsten Verhältnissen. Ferner ist anzunehmen, daß durch die 
niedrige Temperatur die Assimilation solcher Algen stark herabgesetzt 
wird, so wie es gewöhnlich bei den Landpflanzen der Fall ist; geht doch 
aus den Untersuchungen MATTHAEIs (1905) hervor, daß die Assimilation 
von grünen Blättern um 0° herum sehr schwach ist. Es fragt sich nun, 
da auch während der hellen Jahreszeit die Temperatur am Pol sehr 
niedrig ist, ob die Assimilationstätigkeit für den Fucus ausreicht, um ge- 
nügend Vorratsstoffe für die Dunkelperiode des Winters zu schaffen. 
Knıezr (1914) spricht die Vermutung aus, daß die Meeresalgen in dieser 
Hinsicht eine Ausnahmestellung im Gegensatz zu der Mehrzahl der 
Landpflanzen einnehmen, daß sie nämlich noch bei niederer Temperatur 
imstande sind, verhältnismäßig stark zu assimilieren, und damit ver- 

bindet sich die Annahme, daß die Atmung mit der Temperatur viel 
schneller ansteigt als die Assimilation. Es würde sich dann der Quotient 


ss um 0° herum besonders groB in diesem Falle gestalten, so daB da- 
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mit ein Optimum des Reinertrages assimilierter Substanz bei niederer 
Temperatur entsteht. Dem arktischen Fucus wäre damit ermöglicht, 
Reservestoffe für ungünstige Zeiten zu speichern. Vielleicht müssen auch 
manche Helgoländer Rotalgen in der Tiefe des Meeres den kalten Winter 
benutzen, um Vorräte für die ungünstige wärmere Periode, den Sommer, 
zu schaffen. 

Umgekehrt wird der Quotient = in den höheren Temperatur- 


bereichen einen so kleinen Wert annehmen, daß man darin vielleicht 
einen Grund erblicken kann für das Fernbleiben so vieler arktischer For- 
men von den wärmeren Meeren. - 

Aus diesen wenigen Mitteilungen erhellt schon, daß der Temperatur- 
faktor in der Ökologie der Meeresvegetation sicher eine nicht unbeträcht- 
liche Rolle spielen kann, und diese Frage zu ventilieren war die Haupt- 
aufgabe meiner im folgenden beschriebenen Untersuchungen. 


Es ergab sich also die Aufgabe, die Wirkung von Temperatur und 
Licht auf die Atmung und Assimilation der Meeresalgen (Grün-, Braun- 
und Rotalgen) zu untersuchen. Das geschah während eines monatlichen 
Aufenthaltes an der Biologischen Anstalt auf Helgoland teils in Freiver- 
suchen in den Gewässern um Helgoland, teils in Laboratoriumsunter- 
suchungen. Die Experimente wurden in zwei Etappen gemacht, ein Teil 
im Sommer 1929, der andere im Frühjahr 1930. 

Versuche über die Wirkung der Temperatur an Süßwasseralgen, 
welche im Berliner Pflanzenphysiologischen Institut vorgenommen wur- 
den, schlossen sich an. 

Erläuterungen über die Methodik und die Apparaturen sind vor jedem 
Kapitel getrennt angegeben. 


I. Wirkung der Temperatur. 


Methodik: Als Versuchsmaterial dienten die Grünalge Enteromorpha 
compressa, die Braunalge Fucus serratus und die Rotalgen Plocamium 
coccineum und Delesseria sanguinea, also Algen von drei lichtökologisch 
verschiedenen Standorten. Die Rotalgen wurden jedesmal einen Tag vor 
Versuchsbeginn im Nordhafen vor Helgoland aus 10 m Tiefe gedredscht, 
so daß nur frisches Material zur Verwendung kam. Fucus und Entero- 
morpha stammten aus dem jetzt zerstörten früheren Kriegshafen, wo die 
Gerüstwerke und die Steine in der Gezeitenzone, also in der obersten 
Region des Meeres, die nur bei Flut vom Wasser bedeckt ist, dicht von 
diesen Algen besiedelt sind. Alle Algen wurden bis zum Versuch in 
fließendem Seewasser, das im Sommer 18° und im Frühjahr 5—6° Tempe- 
ratur hatte, aufbewahrt. Fucus und Enteromorpha befanden sich in einem 
Aquarium, dicht an einem breiten, nach Süden gelegenen Fenster, die Rot- 
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algen dagegen 4 m von diesem entfernt in einem schwarzen Becken, das 
mit einem Bogen dünnen weißen Pergamentpapiers an der Seite des 
Lichteinfalls bedeckt war. (Die Temperaturen am Standort, von welchem 
die Algen genommen wurden, wurden jedesmal mit Hilfe eines versenk- 
baren Kippthermometers gemessen und betrugen im Sommer [August/ 
September] sowohl an der Oberfläche wie in der Tiefe 17,2—17,40, im 
Frühjahr [März] dagegen in allen Tiefen nur 3,20.) 

Die Assimilations- und Atmungsgrößen stellte ich durch Messung der 
Zu- bzw. Abnahme des Sauerstoffgehaltes im Versuchswasser mit Hilfe 
der WinxLerschen Methode fest. Die Bestimmung des O, geschah 


durch Titration mit od Natriumthiosulfat. Es wurden stets 25 ccm des 


Versuchswassers zum Titrieren benutzt. 

Als VersuchsgefäBe dienten besonders angefertigte flache Assimila- 
tionskolben von etwa 1 Liter Inhalt, die in liegenderStellung benutzt wur- 
den. In diesen ließ sich das Material äußerst gleichmäßig verteilen, wo- 
durch die gegenseitige Beschattung vermieden wurde, und alle Thallus- 
stiicke annahernd gleich weit von der Lichtquelle entfernt waren. Auch 
zu den Atmungsversuchen wurden diese Flachkolben benutzt, welche 
zu diesem Zwecke in lichtundurchlässige Blechkästen eingeschlossen 
wurden. 

Als Lichtquelle diente im Laboratorium für die Untersuchungen bei 
schwachem Licht eine 200-Wattlampe in 0,82, 0,80 und 1 m Entfer- 
nung vom Versuchsobjekt. In den Versuchen bei stärkeren Lichtinten- 
sitäten wurde mit einer 1000-Wattlampe gearbeitet. Beide Lampen wur- 
den von der Berliner Firma Pintsch bezogen. Die genauen Daten der an- 
gewandten Lichtintensitäten sind bei den jeweiligen Versuchsproto- 
kollen im Anhang der Arbeit angegeben. 

Sämtliche Versuche wurden im Dunkelzimmer gemacht. Die Ver- 
suchsanordnung war stets so, daß das Versuchsgefäß auf dem durch- 
sichtigen, aus Spiegelglas gearbeiteten Boden eines Aquariums, das als 
Kühlgefäß diente, und in dem auch die gewünschte Versuchstemperatur 
hergestellt wurde, gelegt und von unten durch die oben beschriebenen 
Lampen mit Hilfe eines Spiegels beleuchtet wurde (siehe Abb. 1 a). Über 
die genaue Versuchsanordnung und die Art der Herstellung der verschie- 
denen konstant zu haltenden Temperaturen soll am Schluß des methodi- 
schen Teiles berichtet werden. Das Wasser wurde jedesmal auf die je- 
weilige Versuchstemperatur gebracht, bevor es verwendet wurde. Im 
Sommer, wo die Wassertemperatur verhältnismäßig hoch war (17°), ge- 
schah das durch einfaches Abkühlen. Im Frühjahr dagegen war das 
Wasser infolge der sehr niedrigen Meerwassertemperatur so mit Sauer- 
stoff angereichert, daß bei Versuchen bei wenig höherer Temperatur, z.B. 
109, schon Bläschen erschienen, die der Analyse auf titrimetrischem Wege 
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dann nicht mehr zugänglich waren. Es wurde daher in dieser Jahreszeit 
das Wasser vor jedem Versuch auf 3—4° über die gewünschte Tempe- 
ratur erwärmt, tüchtig durchgeschüttelt und dann sich selbst zur Ab- 
kühlung bis auf die im Versuch benötigte Temperatur überlassen. 

War das Versuchswasser so vorbereitet, so wurde es in das Versuchs- 
gefäß, das inzwischen mit Algen beschickt wurde, übergehebert und der 
Glasstöpsel luftdicht aufgesetzt. Zugleich wurden Proben des Wassers 
in etwa 120 ccm fassende WINKLERsche Sauerstoffbestimmungsflaschen 
abgefüllt und ihr O,-Gehalt festgestellt (in den Tabellen als ,,Titer vor 
Versuch‘ bezeichnet). Es wurden stets zwei Parallelproben entnommen, 
in jeder drei Titrationen gemacht und daraus die Mittelwerte berechnet, 
so daß jede Zahl, welche in den Tabellen des Anhangs unter den Rubriken 
»Titer vor‘ und ,,Titer nach“ steht, einen Mittelwert aus je sechs Sauer- 
stoffbestimmungen bedeutet. Der aus diesen gefundenen Werten er- 
rechnete mittlere Fehler beträgt durchschnittlich + 0,017 com Na,S,0,. 
Bei sorgfältiger Arbeit lassen sich somit noch sehr geringe Atmungs- und 
Assimilationsgrößen mit Sicherheit feststellen. 

Nach Beendigung des Versuchs geschah das Ablassen des Wassers 
in ebensolche Flaschen, und zwar möglichst schnell, damit keine nach- 
träglichen Veränderungen im O,-Gehalt auftreten konnten. Der Unter- 
schied beider Titerwerte, in ccm O, umgerechnet, ergibt dann die Größe 
des Assimilationsüberschusses bzw. der Atmung. 

Anschließend wurden die Algen bei 105° getrocknet und ihr Gewicht 
bestimmt. Sämtliche Werte wurden auf 10 g Gewicht, 3 Stunden Ver- 
suchsdauer und 1000 ccm Versuchsflüssigkeit umgerechnet und in ein 
Koordinatenkreuz eingetragen. 

Bei allen Versuchen wurde angestrebt, daß die Pflanzen vor Ver- 
suchsbeginn möglichst immer dasselbe plastische Material zur Verat- 
mung gespeichert hatten, da nach Untersuchungen von PANTANELLI 
(1914) und HARDER (1915) dieser Faktor eine nicht unbeträchtliche Rolle 
bei den Stoffwechselvorgängen der Meeresalgen spielt. Sie fanden beide 
Atmungserhöhung nach starker Assimilationstätigkeit, welche mit der 
stärkeren Speicherung von Assimilaten zusammenhängt. Es verbietet 
sich damit von selbst, zwei Versuche am selben Tage mit demselben Mate- 
rial anzustellen. Aus diesem Grunde wurde in den Sommerunter- 
suchungen sowohl für die Assimilation wie auch für die Atmung bei jeder 
Temperatur frisches Material von ein und demselben Standort benutzt, 
zwei Versuche an aufeinanderfolgenden Tagen gemacht und daraus die 
Mittelwerte errechnet. Bei Anwendung dieser Methode sind jedoch die 
Unstimmigkeiten, die durch die spezifischen Materialverschiedenheiten 
entstehen können, unkontrollierbar, und um diese zu vermeiden, wurden 
die Versuche im Frühjahr mit ein und demselben Material durch eine 
ganze Versuchsreihe (0°—40°) durchgeführt. Dabei mußte darauf ge- 
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achtet werden, daß alle Versuche in möglichst kurzer Zeit (8—10 Tagen) 
erledigt wurden, damit ein etwaiger schädlicher Einfluß auf die Atmungs- 
und Assimilationsenergie, der durch das Aufbewahren der Algen in einer 
nicht natürlichen Umgebung, wie sie ja das Aquarium mit fließendem 
Seewasser immerhin ist, entstehen konnte, nach Möglichkeit eliminiert 
wurde. 

Zur besseren Orientierung sei der Gang der Versuchsreihen noch ein- 
mal wi : 
In den Sommerversuchen wurde das am Vorabend gesammelte 
Material in zwei Teile geteilt, der eine fiir die Feststellung der Assimila- 
tion, der andere für die gleichzeitige Bestimmung der Atmung bei einer 
bestimmten Temperatur benutzt. (Man setzt hierbei natiirlich voraus, 
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Abb. 1a. Schaltungsschema des aa bei Anwendung fiir Temperaturen unter Zimmer- 
temperatur. A Versuchskühlgefäß, B Eiskasten, ( Pumpenmotor, E Thermoregulator, F Heiz- 

stromschitissel, L Lampe, 8 Spiegel und V Quecksilbervakuumröhre. 

daß die Stoffwechselintensität des einen Materials gleich der des anderen 
vom selben Standort stammenden ist, damit man die Atmung des einen 
Teiles gleich der des zum Assimilationsversuch benutzten anderen Teiles 
setzen kann.) In derselben Anordnung wurde der Versuch am folgenden 
Tage mit den beiden gleichen Materialteilen bei derselben Temperatur 
wiederholt, dann die Trockengewichte und Mittelwerte festgestellt und 
diese auf die Einheiten umgerechnet. In den nächsten beiden Tagen wur- 
den nun die Versuche mit wieder frisch gesammeltem Material in derselben 
Weise bei einer anderen Temperatur fortgesetzt; dasselbe Verfahren 
wurde bei jeder neu zu untersuchenden Temperatur eingeschlagen. 

Im Frühjahr dagegen wurde vor jeder Versuchsserie nur einmal 
Material gesammelt, die Assimilation am ersten Nachmittag nach der 
Einsammlung, z. B. etwa bei 5°, untersucht und gleich anschließend mit 
demselben Material die Atmung bei dieser Temperatur festgestellt. Am 
darauffolgenden Tage wurden wiederum die Assimilation und die Atmung 
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mit dem Material des Vortages, aber bei einer anderen Temperatur, 
z. B. bei 10°, bestimmt usw. 

Schließlich sei noch die Apparatur beschrieben, die zur Konstanter- 
haltung der Temperatur diente. Da die Versuche sich manchmal über 
8 Stunden und länger am Tage ausdehnten, weil die Feststellung der 
Assimilations- und Atmungsgrößen von mehreren Algen hintereinander 
erledigt werden mußte, ergab sich die Notwendigkeit, nach einer selbst- 
tätigen Temperaturregulierung zu suchen, da es unmöglich ist, während 
dieser langen Zeit selbst bei den Versuchsobjekten zu bleiben und die 
Temperatur konstant zu halten. 

Der für diese Zwecke zusammengestellte Apparat arbeitet nach fol- 
gendem Prinzip: 

Soll eine Temperatur hergestellt werden, die unter der der Umgebung 
liegt, so wird dies durch Hinüberpumpen von eisgekühltem Wasser in das 





_—— 

















Abb. 1b. Schaltungsschema des Thermoregulators für Temperaturen über Zimmertemperatur. Die 

Bezeichnungen sind dieselben wie in Abb. 1a. Hinzu kommt die Heizspirale D. 
für die Konstanterhaltung dienende Kühlwasseraquarium, in dem sich die 
Versuchsgefäße befinden, erreicht. Das Eiswasser wirdimmer in einem 
15—20 Liter fassenden Blechgefäß B (Abb. 1a, 2a) vorrätig gehalten, 
das nach dem Prinzip des Eiskastens in ein anderes Gefäß eingebaut und 
von diesem durch eine 10 cm dicke Schicht festgestampfter Sägespäne 
getrennt ist. 

Soll dagegen eine Temperatur hergestellt werden, die über Zimmer- 
temperatur liegt, so wird das Wasser mit Hilfe einer elektrischen Heiz- 
spirale auf die gewünschte Temperatur erwärmt. 

Der die Pumpe antreibende Motor C (Abb. 1a) und die Heizspirale D 
(Abb. 1 b) werden durch den Strom im Netz gespeist. Das Ein- und Aus- 
schalten der Pumpe bzw. des Heizstromes geschieht selbsttätig durch 
einen Thermoregulator E. 

Es ist nun wegen der verhältnismäßig hohen Netzspannung nicht 
möglich, den Regulator direkt in den Netzkreis, in welchem sich auch der 
Motor bzw. die Heizspirale befindet, zu schalten. Er wird deshalb in 
einen gesonderten Nebenstromkreis (Relaiskreis), der durch Akku- 
mulatorenbatterien in Betrieb gehalten wird, verlegt (siehe Abb. la, 
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1b). Beide Stromkreise stehen durch einen sogenannten Heizstrom- 
schlüssel F miteinander in Verbindung. 

Der Heizstromschlüssel (Abb. 2b) besteht im wesentlichen aus einem 
Elektromagneten M, auf dessen horizontal gelegenem Anker eine mit 




















Abb. 2a. Übersichtsbild über die angewandte Versuchsapparatur. A Versuchskühlgefäß, B Eiskasten, C Pumpenmotor, 
D Regulierwiderstand, E Thermoregulator, F Heizstromschlüssel, G Akkumulator, A Wasserstandsregulierer für den Eiskasten, 
J Überlaufheber, L Lampe, P Pumpe, R Rührer, Rı Rührermotor, $ Spiegel, 7 Thermometer. 





Quecksilber gefüllte Glasröhre (Quecksilbervakuumröhre) V so angebracht 
ist, daß die beiden in die Röhre eingeschmolzenen Kontaktelektroden 
im Ruhezustand des Magneten vom Quecksilber unbedeckt bleiben. Doch 
läßt sich die Vakuumröhre auch so auf dem Anker einspannen, daß ge- 
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rade im Ruhezustand das Quecksilber den Kontakt zwischen beiden her- 
stellt, was für die Regulierung der Temperaturen über Zimmertempera- 
tur von Bedeutung ist. 

Heizstromschlüssel, Thermoregulator und Pumpe wurden von der 
Firma F. Köhler, Leipzig, bezogen. Als Heizspirale wurde ein Tauch- 
sieder verwandt, der in sehr handlicher Form von der allgemeinen Ber- 
liner Elektrizitätsgesellschaft angefertigt wird. 

Im folgenden soll nun das Arbeiten des Apparates bei Konstanter- 
haltung einer Temperatur, die unter der der Umgebungs- und einer 
solchen, die über Zimmertemperatur liegt, geschildert werden. Es sei 
z. B. einmal die Konstanterhaltung einer Temperatur von 10° bei einer 
Außentemperatur von 18° verlangt. Dann kühlt man zunächst das 
Wasser im Versuchsgefäß A durch Hinüberhebern von Eiswasser aus B 
bis auf wenige Zehntelgrade unter 10° ab und stellt die Quecksilbersäule 
des Thermoregulators mit Hilfe der Feinregulierschraube R so ein, daß 
ihr Meniskus dicht unter y 


die Elektrode x zu liegen Hg 
kommt, während sie mit a = 
dem anderen Kontaktpol y M = 


in inniger Berührung bleibt. 
Der Nebenstromkreis ist al- S 
so dadurch noch unterbro- 


chen, der Magnet des Relais i ] 


i i Abb. 2b. Heizstromschlüssel. Ag Quecksilber, M Magnet, 
hat keine Anziehungskraft, 2 Bote, ¥ Vehramstise, 




















und der Heizstromschlüssel 

befindet sich in Ruhestellung. Da in diesem Zustand das Quecksilber 
keinen Kontakt zwischen den beiden Elektroden der Vakuumröhre V 
liefert, ist auch der Netzstromkreis unterbrochen, und der Pumpen- 
motor steht still. 

Das Wasser in A hat nun das Bestreben, sich langsam zu erwärmen. 
Bei der geringsten Temperaturerhöhung dehnt sich nun das Toluol des 
Regulators aus und drückt die über ihm lastende Quecksilbersäule an 
den Kontaktpunkt x. Dadurch ist der Akkumulatorenstromkreis ge- 
schlossen, der Elektromagnet zieht den Anker an und stellt gleichzeitig 
die Vakuumröhre so schräg, daß das Quecksilber über deren beide Kon- 
taktpole hinwegläuft und so den Hauptstrom schließt. Die Pumpe be- 
ginnt, vom Motor getrieben, Eiswasser in das Kühlgefäß A zu befördern. 
Die Temperatur in A sinkt wieder auf wenige Zehntelgrade unter 10°, das 
Toluol im Regulator zieht sich wieder zusammen, das Quecksilber wird 
vom Kontaktpol x zurückgezogen, der Nebenstromkreis unterbrochen, 
und die Vakuumröhre kehrt in ihre Ruhestellung zurück. Gleichzeitig 
ist dadurch die Pumpe wieder ausgeschaltet. Dieses Spiel wiederholt sich 
nun während der ganzen Versuchsdauer immer wieder. Das durch das 
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Einpumpen in A hinzugekommene Wasser fließt durch einen selbst- 
tätigen Heber J wieder in das Kühlgefäß B zurück, welches alle 11/, bis 
2 Stunden mit frischen Eisbrocken aufgefüllt werden muß (vgl. Abb. la 
u. 2a). 

Zur Herstellung einer Temperatur über Zimmertemperatur (30°) 
wird die Versuchsanordnung, wie sie in Abb. 1b abgebildet ist, benutzt. 
Statt des Pumpenmotors ist in den Hauptstromkreis der Tauchsieder ein- 
geschaltet. Man erwärmt nun das Wasser in A durch Hinzufügen von 
kochendem Wasser auf wenige Zehntelgrade über 30°, stellt die Queck- 
silbersäule des Regulators jetzt so ein, daß diese beide Elektroden (x 
und y) miteinander verbindet. Dadurch ist der Elektromagnet einge- 
schaltet und sein Anker angezogen. Die Quecksilbervakuumröhre wird 
aber im Gegensatz zu dem ersten Versuch nun so an dem Anker be- 
festigt, daß trotz schräger Stellung der Glasröhre beide Kontaktpole 
vom Quecksilber unberührt bleiben, was durch einfaches Umdrehen der 
Röhre geschehen kann. 

Das Wasser in A hat nun das Bestreben, sich auf Zimmertemperatur 
abzukühlen. Bei der geringsten Temperaturerniedrigung zieht sich das 
Toluol des Regulators zusammen, das Quecksilber wird vom Kontakt x 
zurückgezogen, und damit ist der Nebenstromkreis unterbrochen. Der 
Anker + Vakuumröhre kehrt in die Ruhestellung zurück. Das Queck- 
silber fließt jetzt über beide Kontakte hinweg und schließt dadurch den 
Hauptstromkreis. Die Heizspirale ist eingeschaltet und erwärmt das 
Wasser in A so lange, bis das Quecksilber im Regulator wieder den Kon- 
takt x erreicht hat. Dadurch stellt sich alles so wie zu Anfang ein, d. h. 
die Heizspirale wird automatisch aus- und eingeschaltet und das wieder- 
holt sich mehrere Male während der ganzen Dauer des Versuches. 

Stets muß darauf geachtet werden, daß das Kühlgefäßwasser immer 
gut durchgemischt wird, was mit Hilfe eines Rührers geschah, der von 
einem kleinen :/,,-PS-Motor angetrieben wurde. 

Es ist mir gelungen, mit Hilfe dieser Apparatur die Temperatur 
während längerer Versuchszeiten auf + 1/,,° konstant zu erhalten. 


1. Wirkung der Temperatur auf die Meeresalgen. 

Über die Wirkung der Temperatur auf die Atmung und Assimilation 
der Meeresalgen sind wir nur sehr spärlich unterrichtet. KNIEP (1914) 
hat auf Grund seiner Untersuchungen auf Helgoland die schon in der Ein- 
leitung erwähnte Vermutung ausgesprochen, daß die Assimilation nicht 
im selben Maße durch die Temperatursenkung erniedrigt wird wie die 
Atmung, was für die Meeresalgen von großer Bedeutung sein kann. Er 


macht ferner auf die Wichtigkeit des Verhältnisses de: aufmerksam, 


da es ükologisch wertvoll ist, zu erfahren, wieviele Stoffe nachts im Ver- 
gleich zu den am Tage produzierten veratmet werden. Das wird sich be- 
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sonders bei den Pflanzen geltend machen, die infolge geringer Lichtzu- 
fuhr nur sehr wenig Sauerstoff ausscheiden, deren Assimilationsüber- 
schuß also nur sehr gering ist, wie z.B. bei den Algen der lichtarmen 
polaren Meere und den Tiefseeformen. Nur solche Pflanzen werden 
Material für die ungünstige Jahreszeit speichern können, deren Atmung 
sehr stark herabgesetzt wird, so wie das bei niedriger Temperatur der 
Fall sein soll. Wird nun die Assimilation nicht in demselben Maße herab- 


gedrückt, so müßte der Koeffizient — — trotz der bei tiefer Tempe- 


ratur herabgesetzten Gesamtstoffwechschiätigkeit sich günstig für die 
Meeresalgen gestalten. Während.Kxnıep bei seinen Untersuchungen 
Tageslicht verwandte, machte Harper (1915) mit ein und demselben 
Exemplar bei hoher und bei niedriger Temperatur Vergleichsversuche 
mit künstlichem, schwachem Lichte (100MK in 65 cm Entfernung) und 
fand trotz der geringen angewandten Lichtintensität für Fucus serratus 
bei 0° eine O,-Zunahme im Versuchswasser, die das 20fache von der bei 
höherer Temperatur (bei 20°) festgestellten beträgt. Man ersieht daraus, 
daß die Algen sich in schwachem Licht bei niederer Temperatur besser 
ernähren können als bei höherer, und darin eine Stoffwechseleigenschaft 
besitzen, die den Pflanzen der kalten, lichtarmen Meere der Polarzone 
ermöglicht, diese zu bevölkern, eine Eigenschaft, die den meisten Land- 
pflanzen nicht zu eigen ist. Diese merkwürdige Erscheinung, daß zwei 
Faktoren (schwaches Licht und tiefe Temperatur) die jeder für sich un- 
günstig auf die Pflanze wirken, in Kombination miteinander einen Stoff- 
gewinn erzielen, kommt nicht nur den Meeresalgen, sondern auch den 
Süßwasserformen zu, wie HARDER in einigen Untersuchungen mit Süß- 
wassercladophoren gezeigt hat. Bei einer Senkung der Temperatur von 
20° auf 0° zeigte sich eine Atmungsverminderung von ungefähr */, der 
Anfangsintensität, während die Assimilation (Assimilationsüberschuß) in 
der Kälte stärker ist als in der Wärme. 

Bei hoher Temperatur fällt also bei ein und derselben schwachen 


Lichtintensität der Koeffizient u zugunsten der Atmung aus, wäh- 


rend bei niedriger Temperatur das Umgekehrte eintritt (bei 200 beträgt 
er 0,428, bei 0° 2,059 für Süßwassercladophoren, nach HARDER). 

Die obigen Ergebnisse bestätigte KRASCHENINIKOV (1926) in Ver- 
suchen an Ort und Stelle. Er untersuchte die Stoffwechseltätigkeit der 
Phäophyceen Fucus, Laminaria und Chorda filum auf der Insel Kildine 
im nördlichen Eismeer mit Hilfe der Bousstncauttschen Methode, die 
auch für die Laubblattassimilationsmessung verwendet wird. Er arbei- 
tete im feuchten Raum und bei vollem Tageslicht und fand, daß die Assi- 
milation der Braunalgen in der Arktis trotz der niedrigen Temperatur 
und des verhältnismäßig schwachen Lichtes so energisch ist, daß sie die- 
selbe Intensität erreicht wie die der von ihm untersuchten Vergleichs- 
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Landpflanzen, und also die Braunalgen trotz der veränderten Lebens- 
bedingungen noch Stoffe im Überschuß bilden können. Die Assimilation 
übertrifft die Atmung sowohl bei 7° wie auch bei 17°. Er hat den 
Temperaturkompensationspunkt bei seinen Versuchen nicht erreicht, 
was gewiß, da er bei vollem Tageslicht arbeitete, an der zu hohen an- 
gewandten Lichtintensität liegt. 

War somit auf die günstige Wirkung der niederen Temperatur auf den 
Stoffwechsel der Bewohner der arktischen Regionen hingewiesen, so war 
doch nichts über den Verlauf der absoluten Assimilation (Assimilations- 
überschuß + Atmung) und der Atmung fort- 
laufend durch sämtliche Temperaturen hin- 
durch bekannt. Bisher hatte man nur die 
à Wirkung zweier extremer Temperaturen ken- 
nen gelernt, und man weiß noch nichts über 
den Verlauf der Kurve zwischen diesen bei- 
den äußersten Punkten. 

Jedenfalls steht fest, daß die Atmung 
schneller mit Zunahme der Temperatur steigt 
als die Assimilation. Gestützt wurde das durch 
Untersuchungen an höheren Pflanzen von 
WILLSTÄTTER u. STOLL (1918), die für die 
< Assimilation in dem Gebiet 15—25° einen 
a — a a a erheblich kleineren Wert des Temperatur- 
Vemperatur in °C koeffizienten Q,,, welcher ganz allgemeih die 
ur ae = Bern Größe der Steigerung irgendeiner Lebensfunk- 
der Temperatur nach einer tneore- tion bei Erhöhung des Temperaturfaktors um 
pe me ~y Pros ze 10° angibt, als für die Atmung fanden. Q: 
steno”, 2008. Der cantante Le ist nach ihren Bestimmungen für die Assi- 

milierter Substanz. “ milation bei einer Ulme bei 15—20° 1,48, 
bei 20 bis 300 1,29 und für die Atmung in 
demselben Temperaturgebiet 2—3. 

Man stellte sich also vor, daß die Atmung wie auch die Assimilation 
bei Steigerung der Temperatur verschieden stark, aber stetig ansteigt, 
selbst über die Temperatur von 30° hinaus wie in Abb. 3, die LUNDE- 
GARDHs „Kreislauf der Kohlensäure‘ entnommen ist, sehr schön zum 
Ausdruck kommt. 

Es verbindet sich an dieser Stelle mit der Frage nach der ökologischen 
Bedeutung der Temperatur eine rein physiologische Frage, nämlich die 
nach dem Weiterverlauf der Assimilationskurve in den höheren Tempe- 
raturbereichen. 

MATTHAEt (1904) hat nämlich an den Laubblättern ermittelt, daß die 
Assimilation bis zu einer Temperatur von 35° ansteigt, um dann wieder 
schnell stark abzusinken. Die Assimilation stellt somit eine typische 
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Optimumkurve dar. BLackman (1905) deutet das nun so, daß die ein- 
wandfreie Temperaturkurve eine stetig aufsteigende sein muß, die der 
in Abb. 3 abgebildeten hypothetischen ähnelt. Der abfallende Kurven- 
teil ist nach seiner Annahme nichts weiter als die Resultierende zwıschen 
der ursprünglichen, stetig aufsteigenden Kurve (die noch über 40° hinaus 
fortgesetzt gedacht ist) und einer zweiten steil abfallenden Kurve, die 
einen bei dem Optimum bei 35° einsetzenden inaktivierenden, zerstören- 
den Prozeß darstellt, und für die man sich einen logarithmischen Verlauf 
zu denken hat. Es ist die Superpositionstheorie, die schon öfter bei den 
Temperaturoptimumkurven von irgendwelchen Enzymwirkungen ange- 
wandt wurde. Das Optimum der MATTHAEIschen Assimilations- und das 
vieler Atmungskurven anderer Forscher kommt nach BLackmaNs Ansicht 
also nur durch einen Zeitfaktor zustande, dessen zerstörende Wirkung 
speziell bei den Versuchen MATTHAEIs schon eingesetzt hat, weil deren 
Versuchszeiten (durchschnittlich eine Stunde exklusive Vorbereitung) 
viel zu lang gewählt sind. Die Enzyme sind dadurch schon teilweise zer- 
stört, und man bekommt Werte, die um so niedriger sind, je länger das 
Objekt der hohen Temperatur ausgesetzt wird. 

Solch ein Sinken der supraoptimalen Werte und auch des Optimums 
selbst in tiefe Temperaturregionen ist ja auch durch TALMA (1918) an 
Wachstumskurven festgestellt worden. 

Nach BLACKMAN müßte bei Verwendung sehr kurzer Versuchszeiten 
sich eine ideal ansteigende Kurve ergeben, die reine Assimilationskurve, 
in der der Faktor Q,, in sämtlichen Temperaturgebieten den Wert 1—1,5 
behält. Daß das nicht der Fall ist, hat LuNpEGARDH (1924) in Versuchen 
über die Assimilation von Kartoffel-, Gurken- und Tomatenblättern be- 
wiesen, wobei er äußerst kurze Versuchszeiten anwandte. Nach seinen 
Feststellungen besitzt sowohl die Atmung als auch die Assimilation ein 
„zeitloses‘‘ typisches Optimum, das von vornherein vorhanden ist und 
nicht erst durch eine Wirkung des zerstörenden Zeitfaktors entsteht. 
Doch können dann sekundäre Zerstörungen auftreten, die das Verschie- 
ben des Optimums in tiefere Temperaturregionen erklären sollen. 

Das Optimum der Atmung liegt nach LUNDEGARDH für Kartoffel- 
blätter bei 50°. Eine Zeitfaktorwirkung konnte er bei seinen Objekten 
nicht feststellen, da die Atmung selbst nach 6stündiger Vorbehandlung 
bei 25° noch konstante Werte ergab. 

Eine weitere sehr interessante Frage ergibt sich, wenn man die 
BLackmAnsche Deutung der MATTHAEIschen Versuche an Kirschlorbeer- 
blättern betrachtet, der Versuche, die das Zusammenwirken der Tem- 
peratur und des Lichtfaktors bei der Assimilation betreffen. 

MATTHAEI (1904) hat bei den Temperaturen 0°, 9° und 25° mit drei 
Lichtintensitäten gearbeitet, die sich zueinander verhielten wie 1 : 2 : 4, 
und fand, daB alle drei Kurven bei Anwendung dieser drei verschiedenen 
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Versuchsbedingungen zu Anfang im Temperaturbereich 0—10° stetig 
steigen (Abb. 4). Während die Kurven der Lichtintensität 1 und 2 hier 
ihr Höchstmaß erreichen und dann nach einem scharfen Knick der 
x-Achse parallel laufen, zeigt die Kurve bei Lichtintensität 4 noch ein 

Für unsere Frage nach dem Verlauf der Assimilationskurve ist die 
durch die Untersuchungen MATTHAEIs gegebene Tatsache von Bedeu- 
tung, daß in den Kurven 1 und 2 (Abb. 4), in denen das Licht gering war, 
also in den Kurven, die unter Minimumbedingungen gewonnen waren, 
keine Optima gefunden wurden. 

Die Kurve 4, Abb. 4, kann man sich bis zu 35° steigend fortlaufend 
denken. Sie wird dann schnell abbiegen und dann die oben besprochene 
MaATTHAEIsche Optimumkurve ergeben. Bei den anderen Kurven 
(1 und 2) fehlt aber dieses Optimum, 


e doch nur scheinbar. Aus Untersu- 
chungen LUNDEGARDHs an Solanum- 
Blättern geht hervor, daß MATTHAEI 


Z die Optima wahrscheinlich entgangen 
sind, weil der Sprung der untersuch- 
7 ten Temperatur (von 11 bis auf 25°) 


Vj, zu groB war, als daB man ihn einfach 
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geradlinig hätte verbinden können, 

wie das MATTHAEI tat. Es wäre not- 

au . 4 wendig gewesen, auch die dazwischen 

Abb. 4. Temp a > ven nach liegenden Temperaturen zu unter- 

MATTHAEI. Die Lichtstärken verhalten sich guchen, was LUNDEGARDH in sehr aus- 

wie 1:2:4. 

gedehnten Versuchen getanhat. Durch 

die Ergebnisse der LUNDEGARDHschen Untersuchungen wird wahrschein- 

lich gemacht, daß der Punkt 109 in den Kurven 1 und 2 in Abb. 4 auf 

einem aufsteigenden Ast, der Punkt 25° schon wieder auf einem ab- 
fallenden Teil der Optimumkurve liegt. 

LUNDEGARDH fand bei seinen Experimenten über die Assimilation an 
Kartoffel-, Tomaten- und Gurkenblättern zunächst wieder, wie bei der 
Atmung, ein typisches „zeitloses‘‘ Optimum von vornherein (siehe Abb. 5 
nach LUNDEGARDH), und zwar liegt dieses unter Maximumbedingungen 
(volles Licht und 1,22% CO) bei 30—35° (Abb. 5 a). Somit läßt sich nun 
auch die außerordentlich hohe Lage des MATTHAEIschen Optimums bei 
350 erklären. MATTHAEI hatte mit einer sehr hohen, praktisch in der 
Natur niemals vorkommenden Kohlensäurespannung (0,8—2,8%) ge- 
arbeitet und somit die Kurve unter ganz unnatürlichen Bedingungen 
aufgestellt. Unter normalen Verhältnissen (bei vollem Sonnenlicht und 
0,03% CO;-Konzentration) fand LUNDEGARDH eine bedeutende Ver- 
flachung des Optimums und ein Verschieben desselben auf niedrigere 
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Temperaturen (auf 20—25°, siehe Abb. 5b). Gleiches geschah bei Kon- 
stanterhaltung der hohen Kohlensäurekonzentration (1,22%) und Ab- 
schwächung der Lichtintensität auf !/,, des Anfangswertes. In beiden 
Fällen trat eine flache konvexe Erhebung der Kurve bei 10° auf. 

LUNDEGARDH variiert die Faktoren dann weiter so, daß einmal bei 
niedrigem CO,-Gehalt (0,03%) das Licht auf !/,, der Gesamtlichtstärke. 
das andere Mal bei schwachem Lichte (1/,;) der Kohlensäuregehalt von 
1,22 auf 0,03% herabgesetzt wird. Wie er auch die Faktoren kombiniert, 
es zeigt sich jedesmal bei Herabsetzung der Intensität der AuBenfak- 
toren ein Verschieben der Optima i in tiefere Regionen und ein stärkeres 
Hervortreten desersten Op- 
timums bei 10°. 

Wichtig für unsere Be- 
trachtungen ist, daß auch 
unter Minimumbedingun- \ 
gen (schwaches Licht oder \a 
niedrige CO, Spannung oder 
beides) eine typische Opti- 
mumkurvegefunden wurde. 

Die Temperaturopti- 7 > 4 
mumkurven LUNDEGARDHs aa 
zeigen aber einen an und I c 
für sich sehr merkwürdigen 2 0 20 % WN “5 
periodischen Verlauf, der Abb. 5. Sch der ur rd imilation von Kartoffel- 


durch die Untersuchungen blättern in Abhängigkeit von der Temperatut, dem Licht 
und der CO:-Spannung. (Nach LUNDEGÄRDH, „Klima und 
STOCKERS (1927) an Flech- Boden“ 1980). a Assimilation bei vollem Sonnenlicht und 


ten und WALTHERs (1927) hoher COrSpannung (1,2%). b Assimilation bei vollem 
an Phaseolus-Blättern be- milstien bei Vu Licht und one Kothenbonepeanung 
stätigt wurde. Es zeigen < 0,08%. (Theoretische Kurve.) 
sich drei Optimumpunkte (bei 10°, bei 20° und bei 30°), deren jeder nur 
bei einer ganz bestimmten Konstellation der Assimilationsfaktoren als 
Punkt der wirklichen Höchstleistung auftritt. LUNDEGARDH bezeichnet 
das mittlere Optimum bei 20° als das Normaloptimum, weil es bei nor- 
maler Kohlensäurekonzentration und vollem Sonnenlicht auftritt. Es 
scheint dieses Optimum für alle Sonnenlandpflanzen charakteristisch 
zu sein. Das dritte hohe Optimum kann im Normalleben der Pflanze 
nie erreicht werden, weil in der Natur niemals solche hohen CO,-Span- 
nungen vorkommen. Wohl aber schließt LuNDEGARDH aus dem Ver- 
halten seiner Kurven gegenüber Verminderung der Lichtintensität und 
CO,-Spannung, daß bei äußerst starker Herabsetzung der Lichtstärke 
und der CO,-Konzentration schließlich die bei 100 bisher angedeutet ge- 
wesene Erhebung als Höchstpunkt der Assimilation erscheint. 

Diese eben beschriebene hypothetische Kurve (c in Abb. 5) müßte 
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also den ausgesprochenen Schattentypen unter den Landpflanzen zu- 
kommen, wenn man diese unter den jeweiligen Bedingungen, unter denen 
sie in der Natur aufwachsen, untersucht. Da bis zu den neuesten Fest- 
stellungen Mowrrorts (1929 a) „Über die Lichteinstellung der Meeres- 
algen“ diese insgesamt mit den Wasserpflanzen überhaupt auf das 
Niveau der Schattenpflanzen gestellt wurden, so folgert LUNDEGARDH, 
daß den Meeresalgen dieser letzte Typus der Temperaturassimilations- 
kurve zu eigen sein wird. 

An dieser Stelle setzten meine Untersuchungen mit Meeresalgen ein, 
und zwar wurden zunächst die Atmungs- und Assimilationskurven von 
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Abb. 6. Atmungs- und Assimilationskurve von Fucus serratus in Abhängigkeit von der Tempe- 
ratur. Atmung und Assimilation ausgedrückt in com O: und umgerechnet auf 10g Trockenge- 
wicht. Versuchsdauer 3 Stunden. Flüssigkeitsmenge 1000ccm. Beleuchtung: 298 MK. Die As- 
similationskurve gibt die gesamte Assimilation an, in welche die Atmung einberechnet ist. Das- 
selbe gilt für die Kurven in den Abbildungen 7, 8, 9, 10, 11, 12, 18, ‚148, 14b, 17, 18, 19, 20 und 21. 
Sind andere Maßstäbe benutzt worden oder ist nur der A hus zur Aufstellung 
der Kurven eingetragen, so wird das in der jeweiligen Abbildung angegeben. In den Abbildungen 
6, 7, 8, 17, 18, 19 sind sämtliche in den Tabellen auf die Einheiten umgerechneten Werte der 
besseren Ubersicht wegen mit 3 multipliziert worden. 
Ubersicht über die in Abb. 6 benutzten direkten, auf die Mahelten berechneten O,-Werte: 
; —2 | 5° 10° 15° | 20° 25° 30° | 3 
T 
SOE a. 3. ge — 1,28| —2,20 | —5,55 oan se — 17,44 — 10,08 | — 25,76 


Retailing. 260k | mel 467! 1276] ml 472! —096|— 9,96|—21,48 


Sämtliche Werte sind mit 3 zu multiplizieren. 




































































Fucus serratus, Enteromorpha compressa und Plocamium coccineum bei 
schwachem Lichte und verschiedener Temperatur untersucht?. Da nun 
aber die Meeresalgen nur zum Teil unter solchen ungiinstigen schwachen 
Lichtverhältnissen leben (wie z. B. die Rotalgen in der Tiefe) — sind 
doch die Mehrzahl von ihnen, besonders die Grün- und Braunalgen, fast 
die ganze Zeit des Tages an der Oberfläche des Wassers dem direkten 
Sonnenlichte ausgesetzt —, so ist es wichtig, etwas über den Verlauf der 
Assimilationskurven dieser Algen bei starkem Lichte zu wissen. Da es 
mir besonders darauf ankam, möglichst die natürlichen Verhältnisse 
nachzuahmen, legte ich besonderen Wert auf die Gegenüberstellung der 

ı Die Einzelwerte, welche zur Konstruktion der Kurven dienten, sind im 
Anhang S. 287—293 und S. 295—302 wiedergegeben. 
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Kurven von Fucus und Enteromorpha bei starkem Lichte einerseits und 
denen der Rotalgen Plocamium und Delesseria bei schwachem Lichte 
andererseits. 

In den Untersuchungen bei schwachem Lichte im Sommer 1929 
zeigte sich, daß mit zunehmender Temperatur ganz allgemein die Atmung 
schneller steigt als die Assimilation, wie die Kurven Abb. 6, 7 und 8! ver. 
deutlichen. Die Assimilation stellte sich in allen untersuchten Fällen als 
typische Optimumkurve dar. Die Atmung hat bei den Algen bei der 
höchsten untersuchten Temperatur (35°) noch nicht ihr Optimum er- 
reicht, während die Assimilationswerte schon längst wieder kleiner ge- 
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Abb. 7. Atmungs- und Assimilationskurve von Enteromorpha compressa in Abhängigkeit von der 
Temperatur. Aufgestellt im Sommer. Beleuchtung 298 MK. 
Übersicht über die in Abb. 7 benutzten direkten, auf die Einheiten berechneten O--Werte : 





























+1ys | 6 10° 15° 2 | m 30° 
Atmung . . . . - —526 | —610 | —137 | —154 | —1616 | —22,50 | —ı94 
Assimilation . . . | 14,90 75 5,84 ass | —oso | —1257 | —655 


Sämtliche Werte sind mit 3 zu multiplizieren. 


worden waren, außer bei Enteromorpha, wo sich eine bisher noch unge- 
klärte Abnahme der Atmung bei 30° zeigte. Doch habe ich in den spä- 
teren Wiederholungsversuchen nie wieder ähnliches feststellen können. 

Die Assimilationskurven der drei bei der gleichen niederen Lichtin- 
tensität (298 MK) untersuchten Algen lassen bei Plocamium (Abb. 8) 
zwei Erhebungen, bei Fucus und Enteromorpha je drei Erhebungen 





1 Bei sämtlichen in dieser Arbeit abgebildeten Kurven wurde als Einheits- 
maBstab 1 mm = lccm QO, gesetzt. Um das Verflachen der Kurven in den 
Abb. 6, 7, 8, 17, 18 und 19 zu vermeiden, wurden die zur Aufstellung der Kurven 
benutzten O,-Werte mit 3 multipliziert. Die Kurven der Abb. 6, 7, 8, 17 und 19 
wurden bereits in der vorläufigen Mitteilung (Planta 9 [1929]) veröffentlicht. 
Es handelte sich dort um Parallelversuche, die unter genau den gleichen Be- 
dingungen angestellt wurden. Es ist deswegen darauf verzichtet worden, die 
Kurven der vorläufigen Mitteilung hier noch einmal wiederzugeben. Bemerkt sei, 
daß in der vorläufigen Mitteilung 5 mm = 1 ccm O, gesetzt und nur die halben 
O,-Werte zur Aufstellung der Kurven benutzt wurden. 


Planta Bd. 18. 16 
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(Abb. 6 und 7) erkennen, und zwar liegen die ersten Erhebungen für 
Plocamium bei 10°, für Fucus und Enteromorpha bei 0° (,,niedere“ Op- 
tima), die zweiten Erhebungen fiir Plocamium bei 25°, fiir Fucus bei 20° 
und für Enteromorpha ungefähr bei 14° (,,mittlere‘ Optima), und endlich 
die dritten Erhebungen fiir Fucus bei 35° und für Enteromorpha bei 30° 
(,, hohe“ Optima). Bei Plocamium fehlt dieses dritte hohe Optimum. 
(Die Bezeichnungen niederes, mittleres und hohes Optimum stammen 
von LUNDEGÄRDH.) 

Bei den im flachen Wasser wachsenden Meeresalgen (Fucus und 
Enteromorpha) sind die „mittleren‘‘ Optima bei 20° und 14° (vergleiche 
Abb. 6 und 7), bei der aus der Tiefe stammenden Rotalge Plocamium 
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Abb. 8. Atmungs- und Assimilationskurve von Plocamium coccinewm. Aufgestellt im Sommer. 
Beleuchtung 298 MK. 
Übersicht über die in Abb. 8 benutzten direkten, auf die Einheiten berechneten O,-Werte: 
— 2 5° 10° 15° 20° 25° 30° 
Atmung. . . . . — 0,94 | —1,92 — 7,07 | —10,79 | —9,38 | —17,72 | —30,82 
Assimilation . . . | 3,85 7,71 10,07 5,62 | — 3,27 | 9,25 30,74 

















Sämtliche Werte sind mit 3 zu multiplizieren. 


ist das „niedere‘‘ Optimum bei 10° (Abb. 8) am stärksten entwickelt. 
Immerhin sei hier darauf hingewiesen, daß die Kurven in den Abb. 6 und 7 
die Haupterhebungen bei 20° nicht so deutlich zum Ausdruck bringen 
wie die Kurven in Abb. 1 und 2 der vorläufigen Mitteilung. Die Versuche, 
die zur Aufstellung der hier abgebildeten Kurven in den Abb. 6 und 7 
dienten, sind zu derselben Jahreszeit und unter den gleichen Bedingungen 
angestellt worden wie die Versuche, die die Grundlage für die Abb. 1 
und 2 der vorläufigen Mitteilung bildeten. Es handelt sich also um 
Parallelversuche — wie es bereits auf S. 237 unter Anmerkung | erwähnt 
wurde —, bei denen aber verschiedenes Material benutzt wurde, so daß 
der Unterschied zwischen den Kurvenpaaren wahrscheinlich in der spezi- 
fischen Assimilationsenergie der Versuchspflanzen zu suchen ist. 

Bei Wiederholungsversuchen im Frühjahr (mit ein und denselben 
Enteromorpha-Exemplaren) war nur die erste Erhebung bei 0° stark ent- 
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wickelt (Abb. 9). Ein zweites, bedeutend niedrigeres Optimum zeigte sich 
bei 20°. Es ist sehr wahrscheinlich, daß sich unser Fucus unter denselben 
Bedingungen ähnlich verhalten hätte (wie das Harper [1915] ja auch 
schon in sehr exakten Versuchen für seine Fucus-Thalli nachgewiesen hat). 
Die unter Minimumbedingungen im Frühjahr untersuchte Rotalge zeigte 
im wesentlichen dasselbe Verhalten wie Enteromorpha (siehe Abb. 12). 
Ihr Hauptoptimum liegt bei 0°, eine zweite Erhebung bei 20° und eine 
dritte wahrscheinlich bei 30°. 

Vergleicht man die im Frühjahr gewonnene Enteromorpha-Assimila- 
tionskurve (Abb. 9) mit der gleicher schwacher Lichtintensität ent- 
sprechenden Kurve des Sommers {Abb. 7), so sieht man, daß trotzdem 
der Assimilationsüberschuß in beiden Fällen am stärksten bei —1° ist, 
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Abb. 9. Atmungs- und Assimilationskurve von Enteromorpha compressa. Aufgestellt im Frühjahr. 


Beleuchtung 312 MK. 
Übersicht über die in Abb.9 benutzten direkten, auf die Einheiten berechneten O,-Werte: 
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| —1 5° 10° 15° 20° | 2 | sw 
Atmung . . . . . | 0-95 | —1442 | —29,67 | —27,15 | —34,00 | —_4045 | —o742 
Î T a 
Assimilation ...| 9427 | am 225 | 131 | — 440 11,80 | 51,82 


die Haupterhebung der reinen Assimilation bei den im Winter gewach- 
senen Pflanzen bei 0°, bei den Sommerexemplaren um 15° herum liegt. 

Man könnte daran denken, daß in diesem Falle sich die Algen im Laufe 
des Sommers an die höhere Temperatur im Sinne der HARDERschen 
Temperaturadaptation angepaßt haben. Harper (1925) hat nämlich 
Fontinalis und andere Wasserpflanzen teils bei 5°, teils bei 20° längere 
Zeit in Kultur gehalten und fand, daß in schwachem Licht die ,,Kälte- 
pflanzen‘ bei 18° schwächer assimilieren als bei 8°, während bei den 
Wärmepflanzen die Assimilation bei 18° stärker ist. Da nun die Wasser- 
temperatur im Frühjahr, wo die jungen Fucus- und Enteromorpha- 
Pflanzen auftreten, etwas über dem Nullpunkt liegt, so liegt es nahe, an- 
zunehmen, daß diese jungen Thalli ihr Optimum der reinen Assimilation 
auf diese Temperatur eingestellt haben. Wenn nun die Wassertem- 

16* 
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peratur im Laufe des Sommers bis auf 170 steigt, so machen es die obigen 
Ergebnisse wahrscheinlich, daß damit auch die Assimilationsenergie der 
Meeresalgen (wenigstens die von Fucus und Enteromorpha) an diese neue 
Temperatur angepaßt wird. Ebenso sicher scheint es aber auch, daß bei 
weiterer Herabsetzung der Versuchslichtintensität auch dieses durch die 
Adaptation im Sommer entstandene Optimum bei 20° wieder zugunsten 
des Hauptoptimums bei —1° verschwindet. 

Der Assimilationsüberschuß ist jedenfalls sowoh. im Sommer wie auch 
im Winter für Fucus und Enteromorpha bei schwacher Beleuchtung am 
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Abb. 10. Atmungs- und Assimilationskurve von Enteromorpha compressa. Autgestellt im Frübiahr. 
Beleuchtung 2040 MK. 


Übersicht über die in Abb. 10 benutzten direkten, auf die Einheiten berechneten Oz-Werte: 
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| -æ | 6 10° | 15° | 20° | 25e | 30° | 35° 
1 | ! 
x eee gene: | -7,00 | --12,66| —20,24| — 31,63, 43,27 --- 69,08 | — 75,92 | 109,09 
rn. OR < me. 
Assimilation . . . . . | 101,78 0414] 103,25 11286 107,70! 7516| 4707| 28,30 


stärksten bei —1°, während bei 20° zum Teil gar keine O,-Ausscheidung 
oder nur eine sehr geringe stattfindet. In allen in Abb. 15 eingezeich- 
neten Fällen nimmt die Assimilation mit steigender Temperatur ab und 
wird schließlich in den höheren Temperaturbereichen von der Atmung 
übertroffen. Die absolute Assimilation (Assim. + Atmg.) ist bei Entero- 
morpha im Sommer durchweg geringer als im Frühjahr (vergleiche Abb. 7 
mit Abb. 9, wobei zu beachten ist, daß sämtliche Werte, die aus der 
Kurve in Abb. 7 zu entnehmen sind, auf den dritten Teil reduziert 
werden müssen). 

Vermutlich haben also sämtliche Meeresalgen unter Minimumbe- 
dingungen des Lichtes das Hauptoptimum der absoluten Assimilation 
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(Atmung + Assimilationsüberschuß) bei tiefer Temperatur, zum Teil bei 
0° (wie z. B. bei Fucus, Enteromorpha und die Rotalge Delesseria), zum 
Teil bei 10° (Plocamium) ; wenn auch vielleicht bei den Oberflächenformen 
im Laufe des Sommers sich eine Anpassung an die höhere Temperatur be- 
merkbar macht, so werden auch diese Formen bei geeigneter Herabsetzung 
der Außenbedingungen, in diesem Falle des Lichtfaktors, ihre Assimila- 
tionskurve dem allgemeinen Typ anschließen und ihr Hauptoptimum um 
0° herum entwickeln. Diese Tatsache ist für die Algen der dunklen Polar- 
zone und die Tiefseerotalgen von großer Bedeutung, worauf wir später 

näher eingehen werden. 
Waren somit die Kurven der Rotalgen (Delesseria und Plocamium) 
unter den Bedingungen aufgestellt, wie sie diese Algen wahrscheinlich 
700 
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Abb. 11. Atmungs- und Assimilationskurve von Fucus serratus. Aufgestellt im Frühjahr. 
Beleuchtung 2040MK. 
Übersicht über die in Abb. 11 benutzten direkten, auf die Einheiten berechneten 0.-Werte: 






























































—2 | 5 10° 15° | 20° | 25° | so | ass 
=} 
ph a —4,58| —8,05| --9,81 | — 11,57 | — 15,09 | — 19,62 | — 18,58 | — 45,27 
i | 
Assimilation . . . . . 39,28} 49,05 | 43,76| 40,74! 48,29| 30,18 | 5,28|—22,6s 


auch angenähert in der Natur vorfinden, so gilt das nicht fiir die Kurven 
von Fucus und Enteromorpha. Ihnen steht ja an der Oberfläche des 
Wassers cine viel gréBere Lichtstärke zur Ausnutzung zur Verfiigung ; be- 
trägt diese doch schon an einem sehr trüben und bedeckten Tage mehr 
als 2000 MK, wie ich in einer zufälligen Beobachtung nach einer später 
noch zu besprechenden, gewissermaßen biologischen Meßmethode fest- 
stellte. Um diesen Verhältnissen nahe zu kommen, wurden die Assi- 
milationskurven von Fucus und Enteromorpha im Frühjahr 1930 bei 
2040 MK Lichtintensität aufgestellt. Gleichzeitig wurden die Atmungs- 
kurven nachgeprüft. Die Ergebnisse sind in Abb. 10 und 11 wieder- 
gegeben. Enteromorpha, die zu derselben Zeit unter Minimumbe- 
dingungen das Hauptoptimum bei 0° hat (Abb. 9), zeigt jetzt die starkste 
Assimilation bei 20°. AuBerdem besitzt die Kurve zwei weitere Er- 
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hebungen bei —2 und 35° (Abb. 10). Das Hauptoptimum der Fucus- 
Kurve liegt ebenfalls bei 20°, die beiden anderen Erhebungen liegen bei 
5° und 35° (Abb. 11). 

Der Vollständigkeit halber wurde auch Delesseria unter diesen Maxi- 
malbedingungen untersucht, obwohl solch eine Lichtintensität in der 
Natur an den Wachstumsorten dieser Alge (10—12 m Tiefe) gar nicht 
vorkommt. Auch hier zeigte sich das Optimum von 0 auf 20° ver- 
schoben (Abb. 13). 

In allen untersuchten Fällen hat die Atmung bei 40° noch nicht ihr 
Optimum erreicht, während die Assimilation schon längst im Abnehmen 
begriffen ist, was bedeutet, daß wir es bei der Assimilation mit einer 
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Abb. 12. Atmungs- und Assimilationskurve von rg sanguinea. Aufgestellt im Frühjahr. 
Beleuchtung 312 
Ubersicht über die in Abb. 12 benutzten direkten, poy die Einheiten berechneten O:-Werte : 
—1° 5° 10° 15° 20° 25° 30° 
Atmung. . . . . — 7,52 | —15,08 | —19,3 | —30,07 | — 354 | —29,0 — 92,34 
Assimilation . . . 62,29 45,8 34,37 33,3 28,9 25,77 | — 235,92 




















typischen Optimumkurve zu tun haben. Die Anschauung BLACKMANS 
(1905) von dem regelmäßigen Ansteigen der Temperaturkurve der Assi- 
milation wird durch dieses Auftreten der Optima für die Meeresalgen un- 
wahrscheinlich gemacht. 

Betrachtet man zurückblickend die Starklichtkurven, so sieht man 
eine merkwürdige Übereinstimmung mit den LunpEGARDHschen Nor- 
malkurven. Auch er fand unter Normalbedingungen (0,03% CO, und 
vollem Sonnenlicht) das Hauptoptimum bei 20°. 

Ein merkwürdiger periodischer Verlauf ganz ähnlich dem bei den von 
LuNDEGARDH (1924 b) untersuchten Objekten scheint auch charak- 
teristisch für die Temperaturkurve -der Assimilation der Meeresalgen 
zu sein. Denn Fucus und Enteromorpha zeigen drei Optimumpunkte: bei 
0° bzw. bei 5° das erste, bei 20° das zweite und bei 35° das dritte Opti- 
mum. Vergleicht man das mit den Kurven, die bei schwachem Licht 
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aufgestellt worden sind (vergleiche Abb. 10 und 13 mit Abb. 9 und 12), 
so ergibt sich, daß die Lage der Optima innerhalb derselben Art nicht 
fixiert ist. Welche Erhebung das Hauptoptimum bildet, ist von der je- 
weiligen Kombination der Außenfaktoren (Licht und Temperatur) ab- 
hängig. Immerhin sei darauf hingewiesen, daß man mit der Beurteilung 
des wellenförmigen Verlaufs und der Deutung dieses als Kurven mit 
feststehenden mehreren Optima sehr vorsichtig sein muß und zu einer 
klaren Erkenntnis nur bei einer ganz bestimmten Versuchsvorbereitung 
gelangen kann, eine Bedingung, die, da die rein physiologische Frage 
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Abb. 13. Atmungs- und Assimilationskurve von Delesseria sanguinea. Aufgestellt im Frühjahr. 
Beleuchtung 2040 MK. 
Übersicht über die in Abb. 13 benutzten direkten, auf die Einheiten berechneten O2-Werte : 
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—1° 5° | 10° 15° 20° 25° 30° 
Me. se ss — 3,16 — 6,94 | — 8,21 | —12,63 | —22,09 | — 15,15 — 46,23 
Assimilation . . . | 4166 | 64,38 | 83,82 94,68 90,89 | 92,79 | 46,23 


nach der Form des Kurvenverlaufs für unsere Betrachtung erst in zweiter 
Linie von Bedeutung war, bei meinen Versuchen nicht durchweg erfü.lt 
war. Es handelt sich um die Konstanterhaltung der Versuchszeiten. U 

die Pflanzen während des Versuchs vor irgendwelchen nicht vorherzu- 
sehenden Schockwirkungen zu behüten, habe ich bei der Behandlung in 
den extrem niederen bzw. hohen Temperaturen (unter 5° und über 20°) 
nur kurze Versuchszeiten angewandt, während die Pflanzen in den mitt- 
leren Temperaturen längere Zeit während des Versuchs verweilten. Da 
sich nun bei den neuesten Untersuchungen HARDERs ergeben hat, daß 
die Assimilation selbst unter exakt konstant erhaltenen Außenbedingungen 
zunächst einmal stetig ansteigt, so müßte man zur Beurteilung dieser 
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Frage nach dem wellenförmigen Verlauf der Kurven die Versuchszeiten 
möglichst gering und konstant lang erhalten. Das war nun bei diesen 
hier mitgeteilten Versuchen nicht möglich, da bei der Verwendung sehr 
kurzer Zeiten eine andere Versuchsanordnung gewählt werden müßte, 
die dann wieder unsere Hauptfrage ungünstig beeinflussende Fehler her- 
eingebracht hätte. Immerhin läßt sich aber wenigstens auf Grund der 
oben mitgeteilten Ergebnisse sagen: Es gibt kein festes Optimum der 
Temperaturabhängigkeit der Assimilation, sondern die Lage der Optima 
ändert sich mit der Intensität des Lichtes derart, daß allgemein das 
Optimum auf niedere Temperaturen verschoben wird, wenn ein anderer 
Faktor (in diesem Falle das Licht) abgeschwächt wird. 

In ökologischer Hinsicht ist das von großer Wichtigkeit für die Algen, 


denen nur wenig Licht zur Verfügung steht, da sich der Quotient u 


mit abnehmender Temperatur für sie dauernd vergrößert und sich damit 
die Ernährung günstiger gestaltet. 

Will man das Verschieben des Optimums in tiefere Temperaturen 
verstehen, so liegt es nahe anzunehmen, wie das auch schon BLACKMAN 
getan hat, daß die Assimilation von zwei „Dunkelreaktionen‘, einer 
fördernden positiven und einer hemmenden negativen, beherrscht wird. 
Und aus diesen beiden Reaktionen resultiert die Kurve, die unter Maxi- 
malbedingungen (starkes Licht und hohe CO,-Spannung) verwirklicht 
wird (siehe Abb. 5, Kurve a). Wirkt das Licht oder aber die Kohlensäure 
im Minimum, so wird die positive Dunkelreaktion schon bei einer nie- 
drigeren Temperatur gebremst. Dadurch wird die Kurve (in Überein- 
stimmung mit dem Relativitätsgesetz der Faktorenwirkung) nach dem 
anfänglichen Ansteigen bald in eine mit der Abszisse parallele Linie über- 
gehen. Bei dem Punkt, wo die negative Dunkelreaktion einsetzt, biegt 
aber die Kurve wieder rasch ab, und wir bekommen Formen wie die 
Kurve b in Abb. 5, oder die Starklichtkurven der Meeresalgen in den 
Abb. 10, 11 und 13. Wird die Lichtintensität weiter verringert, so wird 
die positive Reaktion noch eher gebremst, und es wäre möglich, daß da- 
mit gleichzeitig ein früheres Eingreifen der negativen Reaktionstattfindet. 

Kann map sich so das Verschieben der Temperaturoptima in tiefere 
Temperaturregionen und ihr allmähliches Flacherwerden bei Abnahme 
der Lichtstärke erklären, so könnte man für das Verständnis des wellen- 
förmigen Verlaufes ferner noch annehmen, daß die Assimilationsinten- 
sität von einer Anzahl von Einzelvorgängen bestimmt wird, die teils 
eine verschiedene Temperaturabhängigkeit haben, teils in verschiedener 
Weise von dem Licht- und Kohlensäurefaktor abhängen, und die mit 
steigender Temperatur periodisch beschleunigt und retardiert werden. 
Da nach den Untersuchungen LUNDEGARDHs das mittlere Optimum bei 
20° (Abb. 5, Kurve 6) von dem Lichtfaktor, das hohe (Abb. 5, Kurve a) 
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aber von dem CO,-Gehalt beherrscht wird, so nimmt LUNDEGARDE an, 
daß ein Enzym, welches die Ausnutzung der Lichtenergie verstärkt, in 
dem mittleren Temperaturgebiet um 20° herum in starke Aktivität tritt, 
während in dem hohen Temperaturgebiet ein Enzym, das in die positive 
Dunkelreaktion, also in diejenige Reaktion, die die Assimilation zu 
stetigem Ansteigen veranlaßt, eingreift, eine Aktivitätserhöhung erhält. 
Wie weit sich diese Vermutungen bestätigen werden, läßt sich bei der 
verhältnismäßig sehr geringen Kenntnis der Einzelheiten des Assimila- 
tionsvorganges vor der Hand noch nicht übersehen. 

In den Abb. 14a und 14b sind die Starklichtassimilationskurven 
von Fucus und Enteromorpha den-Schwachlichtkurven von Plocamium 
und Delesseria gegenübergestellt. Es sind somit Kurven verglichen, die 
unter Lichtbedingungen gewonnen sind, die den an dem jeweiligen Stand- 
ort dieser Algen vorherrschenden nahekommen. Eine merkwürdige Über- 
einstimmung der Lage der einzelnen Optima zeigt sich mit dem jahres- 
zeitlichen Vorkommen der Meeresalgen in den Gewässern um Helgoland. 
Delesseria kommt nur im Frühjahr in den Monaten März und April vor, 
wo die Temperatur etwa 3,3—5° beträgt, worauf sich wahrscheinlich die 
tiefere Lage des Optimums zurückführen läßt. Sie meidet die wärmere 
Sommerzeit, während Fucus und Enteromorpha gerade dann ihre üppigste 
Entwicklung haben. Man findet sie im September, wo die Wassertem- 
peratur im Höchstfalle 170 beträgt, prächtig fruktifizieren. Ein Stoffge- 
winn ist ihnen in dieser Jahreszeit nur vermöge ihres hohen, bei 20° liegen- 
den Optimums möglich. Im Frühjahr erscheinen dann neben den vor- 
jährigen Thallis neue junge Pflänzchen, und zwar zuerst Enteromorpha 
und dann Fucus, bei einer Wassertemperatur, die sich nur wenig über 
den Nullpunkt erhebt. In dieser Zeit wachsen sie sehr schnell, was eine 
lebhafte Stoffwechseltätigkeit voraussetzt, eine Erscheinung, auf die die 
Erhebungen der Assimilationskurven bei niederer Temperatur (für Fu- 
cus bei 5° und für Enteromorpha bei 0°) hinweisen. 

Die Rotalge Plocamium ist am lebenskräftigsten im Juli, bei einer 
höheren Temperatur, was sich durch ein Verschieben des ersten Opti- 
mums von 0° auf 10° (siehe Abb. 14b) bemerkbar macht. Es scheint 
diese Alge überhaupt mehr an wärmere Gewässer angepaßt zu sein, da 
man sie auch im Golf von Neapel bei einer Temperatur, die immerhin im 
Sommer 20° beträgt, findet. Wie weit dabei die dort vielleicht stärkere 
Lichtintensität eine Rolle spielt, ist im Augenblick nicht zu übersehen. 

Vergleicht man die Kurven (Abb. 14a und 14b) mit dem von LUNDE- 
GARDH aufgestellten und auf Seite 235 wiedergegebenen Schema, so er- 
kennt man, daß die Kurven von Fucus und Enteromorpha der Normal- 
kurve b entsprechen, einer Kurve, die nach LUNDEGARDH den an Sonnen- 
licht gewöhnten Pflanzen zukommt. Die Kurven von Plocamium und 
Delesseria dagegen gleichen seiner hypothetischen Flachkurve c mit einem 
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Optimum der Assimilation bei niederer Temperatur, einer Kurve, die nach 
LunDEGARDHs Ansicht nur den extremen Schattenpflanzen zukommt. 

Man kann also aus dem Verlauf der Assimilationskurven und der 
Lage der Optima auf den Lichteinstellungscharakter der Meeresalgen 
schließen. Enteromorpha und Fucus würden als Sonnenpflanzen, Ploca- 
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Abb. 148. 
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Abb. 14 b. 
Abb. 14a und b. pe rn pn der Temp imilationskurven (reine Assim. = Atmg. + 
Assim.) von Fucus serratus und Enteromorpha compressa bei starkem Licht (2040 MK), Abb. 14a, 
und den Kurven von Del, ia ö und Plocami coccineum bei schwachem Licht 





(312 baw. 298 MK), Abb. 14b. 


mium und Delesseria als Schattenpflanzen anzusehen sein. Die Meeres- 
algen stehen beziiglich ihrer Lichteinstellung nicht alle, wie man bis zu 
den Untersuchungen Montrorts glaubte, auf dem Niveau der Schatten- 
pflanzen, sondern es lassen sich auch innerhalb dieser Vegetation ver- 
schiedene Lichteinstellungstypen unterscheiden. 
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Man ersieht ferner aus dieser Zusammenstellung (Abb. 14a, 14b), daB 
bei den Schattenpflanzen eine stärkere Begünstigung der kälteren Zonen 
hervortritt, was für die im folgenden zu behandelnden ökologischen 
Fragen von Bedeutung ist: 

1. Es hat sich gezeigt, daß bei der verhältnismäßig hohen Meeres- 
temperatur von 16—17°, wie sie im August in allen Tiefen der Helgo- 
länder Gewässer herrscht, es einer in 20 m! vorkommenden Rotalge in der 
dortigen Dunkelheit nicht mehr möglich ist, mit Stoffgewinn zu arbeiten. 
Versuche, die im August im Freien angestellt wurden, bestätigten das. 
Es wurden 1 1 fassende flache, mit Seewasser gefüllte Assimilationskolben 
mit Plocamium beschickt und bei ganz klarem Wetter auf 20 m versenkt 
(siehe Versuchsanordnung in der Methodik des 2. Teils dieser Arbeit). 
Es zeigte sich eine O,-Abnahme in dieser Tiefe. In 16 m kompensiert 
Plocamium gerade noch seinen Atmungsverlust. 

Die folgende Tabelle gibt den Assimilationsversuch von Plocamium 
in 20 m Tiefe wieder. Versuchsdauer 3 Stunden, Flüssigkeitsmenge 
1000 ccm, 10 g Trockengewicht. 











O7Gehalt vor OrGehalt nach | Umgerechnet auf 
Versuch pro 25 ccm/Versuch pro 25 cem| Differenz 10 g Trockengewicht 
und 4 Stunden und 4 Stunden 1000 com und 3 Stunden 
| 
Assimilation 
in 20m. . | 0,104 com 0,088 com , —0,016 — 2,76 com O, 








Für diese Algen bleibt nichts weiter übrig, als die kältere Jahreszeit: 
zur Stoffspeicherung zu benutzen, wobei ihnen das Optimum bei niederer 
Temperatur trotz der sehr geringen Lichtintensität ermöglicht, mit Über- 
bilanz zu arbeiten. 

Ferner spielt dieses niedrige Optimum sicher eine ausschlaggebende 
ökologische Rolle für den in der Polarnacht wachsenden Fucus. Es ist 
anzunehmen, daß die Kurve des arktischen Fucus einen ähnlichen Ver- 
lauf nimmt, wie die im Frühjahr im schwachen Lichte festgestellte En- 
teromorpha-Assimilationskurve (Abb. 9) vgl.auch HARDERs Versuche 1915. 
Das außerordentlich hohe À pa bei 0° und die geringe Atmung ge- 


stalten den Quotienten Ze so groß, daß trotz der geringeren Be- 


leuchtung während des er in der Arktis, wo sich die Temperatur 
fast immer um den Nullpunkt herum bewegt, genügend Material ge- 
speichert wird, daß die Algen mehrere Monate in völliger Dunkelheit, 
ohne Schaden zu nehmen, vegetieren können. 
2. Eine weitere, für die Ernährung dieser Algen sehr wichtige Tat- 
sache fand Knrep (1914) darin, daß die Atmung von Fucus während 
1 Zu bemerken ist, daß diese Tiefe je nach der Verfassung des Meeres schwankt. 


Dieser Wert war nach voraufgeg Sturm gemessen. Bei klarerem Wasser 
wird diese Grenze der Assimilation in größere Tiefe verschoben. 
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mehrmonatlicher Verdunkelung langsam abnahm bis auf den fünften 
Teil des ursprünglichen Wertes. Wenn man bedenkt, daß die Atmung 
an und für sich bei Fucus schon außerordentlich träge ist, so weist die 
Abnahme der Atmung darauf hin, daß die Algen sehr ökonomisch mit 
dem im Sommer aufgespeicherten Material umgehen können. 

3. Es läßt sich bei allen von mir untersuchten Algen zeigen, daß der 
Quotient un besonders groß in den Temperaturgebieten um den 


Nullpunkt herum ist. Das trifft sogar für die bei starkem Licht (2040MK) 
untersuchten Braun- und Grünalgen zu. Fucus und Enteromorpha zeigen 
trotz starker Beleuchtung, derzufolge auch die Stoffproduktion bei 20° 
am stärksten ist, bei Abnahme der Temperatur von 20° auf —1° bzw. 50 
eine Zunahme des Quotienten von 4,2 und 2,3 bis auf 7,1 und 15,6. Das 
dürfte nicht unwichtig sein für die ungeklärte Tatsache, daß die Algen- 
vegetation in den Polargebieten ein quantitatives Maximum erreicht. 

Bei weiterer Steigerung der Lichtintensität, z. B. bei Versuchen in 
direktem Sonnenlicht, wird aber wahrscheinlich das Umgekehrte ein- 
treten. Die Assimilation bei höherer Temperatur wird so gewaltig 
steigen, daß sich der Quotient mit zunehmender Temperatur vergrößert, 
worauf die neuesten Untersuchungen LUBIMENKOS (1928) hinzuweisen 
scheinen. Er untersuchte Rot-, Braun- und Grünalgen im Schwarzen 
Meer in direktem Sonnenlichte bei 9, 14 und 20° und fand eine starke 
Steigerung des Assimilationsüberschusses mit zunehmender Temperatur. 
Leider macht er keine Angaben über die Atmung dieser Algen bei den 
untersuchten Temperaturen. 

Bei Anwendung sehr schwacher Versuchsintensitäten müßte sich auch 
bei den von ihm untersuchten Algen das Optimum in tiefere Tempera- 
turen verschieben. Da dies nach meinen Untersuchungen nicht nur bei 
den Rotalgen, sondern auch bei den Braun- und Grünalgen zutrifft, ist 
es nicht unwahrscheinlich, daß sich dadurch die merkwürdige Erschei- 
nung erklären läßt, daß LuBIMENKOo selbst noch in 50 m Tiefe des Schwar- 
zen Meeres, trotz der dort herrschenden Dunkelheit eine nicht unbe- 
trächtliche Assimilation sowohl der Rot- als auch der Grünalgen findet. 
Es beträgt in dieser Tiefe die Temperatur nur 8—9° gegenüber der 
Oberfläche mit durchschnittlich 20°. Wenn diese Algen sich nun in Bezug 
auf die Temperatur ebenso verhalten wie unsere Helgoländer Formen, so 
ist es möglich, daß die in der Tiefe stark herabgesetzte Temperatur ihren 
assimilationsfördernden Einfluß geltend macht, und eine Assimilation 
im Überschuß selbst noch in 50 m für die Grünalgen ermöglicht. 

Betrachten wir noch einmal die Assimilationskurven in Abb. 14a 
und 14 b, so sehen wir, daß die Braun- und Grünalgen den Rotalgen in 
den unteren Temperaturgebieten nicht so sehr überlegen sind wie in dem 
Temperaturbereich um 20°. Ich benutzte zu meinen weiteren Betrach- 








auf die Atmung und Assimilation einiger Meeres- und Süßwasseralgen. 249 


tungen die Assimilationskurve von Enteromorpha (Abb. 10) einerseits 
und die von Delesseria (Abb. 12) andererseits. Die Assimilation von 
Enteromorpha ist bei 2040 MK, also einer Lichtstärke wie sie die Algen 
an der Oberfläche zum mindesten bei trübem Wetter vorfinden, bei 20° 
4mal so groß wie die Assimilation von Delesseria bei 312 MK, einer Licht- 
stärke, wie sie in der Tiefe vielleicht verwirklicht sein kann bei der glei- 
chen Temperatur; dagegen ist sie unter denselben Verhältnissen bei 0° 
nur 1,2mal so stark. Die Temperatur von 20° entspräche also dem Som- 
mer, die von 0° dem Winter oder Frühjahr. Was nun die Helgoländer 
Algen anbetrifft, so können die dort lebenden Grün- und Braunalgen im 
Winter den in der Tiefe wachsenden Rotalgen nicht so sehr in ihrer Assi- 
milation überlegen sein wie in der Sommerzeit. Der Lichtmangel der 
Tiefe wird sich für die roten Formen nicht so sehr bemerkbar machen 
wie gerade in der wärmeren Jahreszeit. Der Unterschied der Meeresalgen 
zwischen Starklichtformen und Schattentypen ist im Winter nicht so aus- 
geprägt wie im Sommer, da das Temperaturgebiet 20° die Region ist, in 
der sich eine Differenzierung der Vegetation in Sonnen- und Schatten- 
pflanzenbemerkbar macht. Eine geringe Steigerung der Lichtintensität 
bringt hier schon die Grünalgen in einen beträchtlichen Vorsprung be- 
treffs der Assimilation gegenüber den Rotalgen. 

Ähnliche Betrachtungen kann man auch bei den Kurven ein und der- 
selben Spezies anstellen. Bei Gegenüberstellung der Starklicht- und 
Schwachlichtkurven von Enteromorpha (Abb. 9 und 10) zeigt sich eben- 
falls, daß die Assimilation in starkem Lichte bei 0° derjenigen im 
schwachen Lichte bei derselben Temperatur nur wenig überlegen ist im 
Verhältnis zu dem Assimilationsgrößenunterschied der beiden Licht- 
kurven bei 20°. Unter der Annahme, daß Fucus sich ebenso verhält, er- 
gibt sich für diesen ein weiterer ökologischer Nutzen für sein Vorkommen 
in den Polargebieten: kann sich doch in den kalten Meeren der Licht- 
mangel nicht so entscheidend auf die Assimilation bemerkbar machen. 

Ferner wird durch die günstige Wirkung der niederen Temperatur 
bei schwacher Lichtintensität es einer Alge, die wie oben auf Seite247 an- 
gegeben ist, im Sommer in 20 m Tiefe einen O,-Verlust im Versuchs- 
wasser anzeigte, ermöglicht, im Winter noch mit Überbilanz zu arbeiten. 
Dadurch wird sie befähigt in tiefere Regionen vorzudringen, was die 
später noch in Teil II zu besprechenden Tiefenassimilationskurven, 
welche die Assimilationsabnahme mit zunehmender Tiefe angeben, 
entscheidend ändern wird. Die Kurven von Plocamium in Teil II (Abb. 24 
u. 24a auf S. 269) müßten dann noch steiler verlaufen. Der Kompensa- 
tionspunkt wird im Winter erst in einer größeren Tiefe erreicht, was da- 
durch zum Ausdruck kommt, daß die Kurven die y-Achse, auf der die 
Tiefen abgetragen sind, erst in einer größeren Entfernung vom Nullpunkt 
schneiden. Dasselbe gilt für die Kurven von Fucus und Enteromorpha. 
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Die Kurven müssen zueinander so geneigt liegen, daß die Assimilation 
der Grün- und Braunalgen an der Oberfläche nur wenig der der Rotalgen 
in der Tiefe überlegen ist. 

Noch deutlicher wird diese Annahme, wenn man sich einmal grob 
schematisch die Stei erhältnisse in ein Koordinatenkreuz ein- 
trägt, wie das in Abb. l4c getan ist. Auf der Abszisse sind die Assimila- 
tionsüberschußgrößen eingetragen, auf der Ordinate die beiden unter- 
suchten Lichtintensitäten (312 und 2040 MK). Die Werte sind den Kur- 

p ven Abb. 9 und 10 und Abb. 12 

und 13 entnommen. Es zeigtesich, 

daß bei einer Steigerung der Licht- 
intensität von 312 MK auf 2040 MK 
bei 20° für Enteromorpha sich eine 
Steigerung der Assimilationsgröße 
von —4 ccm O, bis auf + 108 ccm 
O, (Abb. 14¢, e), für Delesseria unter 
denselben Bedingungen eine Stei- 
gerung von 29 com auf 91 ccm 
(Abb. 14c, d) ergab. Beieiner Tem- 
peratur von 0° zeigte sich bei der- 
selben Lichtsteigerung eine Erhé- 
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ng Assimila- 
tion von Enteromorpha im Sommer (20%). d Stei- 
a der Assimilation von Delesseria im Sommer 
. €’ Steigerung der Assimilation von Entero- 
morph à im Frühjahr (3%). d’ Steigerung der As- 
von Delesseria im Frühjahr (3°). 
Ger Anant Abszisse > sind die (Assimi- 
lationsüberschüsse) abgetragen. Der Abstand zwi- 
schen den beiden Lichtintensitäten, die auf der 
Ordinate eingetragen sind, ist willkürlich ange- 
nommen. 


hung des Assimilationsüberschus- 


- ses von 34 ccm auf 102 ccm O, für 


Enteromorpha (Abb. 14 e, e’). Für 
Delesseria hatte sich sogar eine 
O,-Überschußabnahme von 62 ccm 
auf42ccm O, ergeben (Abb. 14c,d’). 

Man ersieht aus dieser Zusam- 
menstellung, daß die Kurven, die 
bei 0° gewonnen sind, steiler abstei- 





gen als die bei 20°. Sie würden, wenn man sich ihren Verlauf geradlinig 
fortgesetzt denkt, die Ordinate erst in einer größeren Entfernung vom 
Nullpunkt schneiden. Gleichzeitig erkennt man, daß der Unterschied 
zwischen der Assimilation der Starklichtalge Enteromorpha an der Ober- 
fläche und der Schattenalge Delesseria in der Tiefe bei 00 geringer (C’x) 
ist als bei 20°, wo er den Betrag Cy ausmacht. 

Leider war es mir wegen ungünstiger Witterungsverhältnisse nicht 
möglich, diese Vermutungen in Freiversuchen während meines Helgo- 
länder Aufenthaltes im Frühjahr 1930 zu prüfen. 


2. Wirkung der Temperatur auf die Süißwasseralgen. 
Im folgenden seien nun noch die Atmungs- und Assimilationskurven 
von einigen Süßwasserpflanzen in Abhängigkeit von der Temperatur und 
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dem Lichte wiedergegeben. Als Material dienten die Süßwasseralgen 
Cladophora und Spirogyra und das Quellmoos Fontinalis antipyretica. 
Die Cladophora spez. stammte von einem sonnigen Ort des Berliner 
Teltowkanals und ist wahrscheinlich von einer schattigen Stelle dort- 
hin verschleppt worden, Spirogyra wurde einem besonnten Becken des 
hiesigen botanischen Gartens entnommen, wo sie in den Monaten Juni, 
Juli als dicke Watten zu finden war. Fentinalis wurde in einem großen 
Becken an einem schattigen, kühlen Ort des Mooshauses des Institutes in 
gewöhnlichem Wasser in Kultur gehalten. 

Die Schwachlichtassimilationskurven von Cladophora und Spirogyra 
wurden im Laufe des Sommers aufgestellt, die Kurven von Fontinalis 
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Abb. 15. Assimilationskurven von Fucus serratus, Enteromorpha compressa, Plocamium coccineum 
und Delessaria sanguinea in Abhängigkeit von der Temperatur. In dieser Abbildung sind nur 
die Assimilationsüberschußgrößen eingetragen. — Abb. 16. Assimilationskurven von Cladophora 
spec., Fontinalis antipyretica und Spirogyra spec., in Abhängigkeit von der Temperatur. In 
dieser Abbildung sind nur die Assimilationsüberschußgrößen eingetragen. Sämtliche Werte sind 
aus den Tabellenwerten zu Abb. 6, 7, 8, 12, 17, 18 u. 19 durch Multiplikation mit 5 entstanden. 


(sowohl im schwachen als auch im starken Lichte) und die Starklicht- 
kurve von Cladophora im Winter gewonnen. Bei den Versuchen in 
schwachem Lichte wurde bei jeder Temperatur frisches Material benutzt. 
Da sich bei Wiederholung der Versuche an Cladophora mit ein und dem- 
selben Material ein ähnlicher Kurvenverlauf ergab wie bei der Unter- 
suchung mit stets verschiedenen Pflanzen, so habe ich darauf verzichtet, 
die Kurven von Fontinalis und Spirogyra auf diese Weise nachzuprüfen, 
und allein die Versuche bei starkem Licht mit ein und demselben Mate- 
rial weitergeführt. Im übrigen wurde dieselbe Versuchsanordnung, wie 
sie im methodischen Teil oben schon beschrieben ist, benutzt und die 
gleichen Vorsichtsmaßregeln bei der Vorbereitung und während des Ver- 
suches auch hier angewandt. Die Werte, die der Konstruktion der Kur- 
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ven in den Abb. 17, 18, 19, 20 und 21 dienten, befinden sich unter den 
Protokollen im Anhang Seite 279—-287. 

Bei den Versuchen im schwachen Lichte (Abb. 17, 18 und 19) zeigt 
sich wie bei den Meeresalgen bei sämtlichen Versuchsobjekten, daß mit 
steigender Temperatur die Atmung schneller zunimmt als die Assimilation. 
Im übrigen ergeben auch diese Kurven Ergänzungen zu den oben schon 
festgestellten Befunden. Die Assimilationskurven sind typische Opti- 
mumkurven mit wellenförmigem Verlauf. Cladophora zeigt das Haupt- 
optimum bei 5° und eine zweite schwache Erhebung bei 20° (Abb. 17). 









































200 
/ 
/ 
/ 
7 
& 
4 
L 
“ee 5 70 15 a & 
Temperatur in °C 
Abb. 17. Atmungs- und Assimilationskurve von der dem Süß entn Cladophora 





spec. in Abhängigkeit von der Temperatur. Aufgestellt im Sommer. Beleuchtung 200 MK. 
Übersicht über die in Abb.17 benutzten direkten, auf die Einheiten berechneten Oz- Werte: 

















| —r 5° 10° 159 | 209 | 250 
Atmung . . . - | — 3,91 —93 | —9e7 | —1258 | —25,70 | —2546 
Assimilation. . . 6,93 2500 | au | 11 —847 | —1418 


Sämtliche Werte sind mit 3 zu multiplizieren. 


Fontinalis und Spirogyra haben ihre Haupterhebung beide bei 20°, 
außerdem je eine schwache Erhebung im tieferen Temperaturgebiete, und 
zwar Fontinalis bei 5°, Spirogyra bei 100 (Abb. 18 und 19). 

Cladophora wäre also dem vorher Seite 236 erwähnten Schattentypus 
gleichzusetzen, während Spirogyra die bessere Ausnutzung der höheren 
Temperatur, die sonst eigentlich nur den ausgesprochenen Sonnen- 
blättern zukommt, nicht verleugnen kann. Das stimmt auch mit dem 
Vorkommen dieser beiden Algen ganz gut überein. Cladophora ist im all- 
gemeinen eine Alge der schattigen kühlen Waldbäche; auch in den Tro- 
pen sucht sie sich die kühleren Bergwässer aus, während Spirogyra die 
mehr besonnten Gewässer vorzieht. 

Fontinalis macht in diesem Schema eine Ausnahme; trotzdem es 
doch im allgemeinen den Schatten, der von den seinen Standort begren- 
zenden Bäumen gespendet wird, vorzieht, zeigt es das Optimum der 
reinen Assimilation bei 20°. Doch reicht der Assimilationsüberschuß bei 
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dieser Temperatur nicht aus, den während der Nacht stattgefundenen 
Atmungsverlust bei dieser Beleuchtung zu kompensieren. Dasselbe gilt 
für Spirogyra, die unter diesen Bedingungen sogar eine O,-Abnahme im 
Versuchswasser zeigt. Am günstigsten gestaltet sich der Quotient FA 
bei allen drei Versuchsobjekten in den tieferen Temperaturen. Es zeigt 
sich auch hier wie bei den Meeresalgen der günstige Einfluß zweier Fak- 
toren (tiefe Temperatur und schwaches Licht), die jeder für sich sonst 
eine Hemmung ausüben. Vergleicht man die Assimilationsüberschüsse 
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Abb. 18. Atmungs- und Assimilationskurve von Fontinalis antipyretica in Abhängigkeit von der 
Temperatur. Aufgestellt im Winter. Beleuchtung 200 MK. 
Übersicht über die in Abb. 18 benutzten direkten, auf die Einheiten berechneten O,-Werte: 














D 9,50 5° | 10° 15 | 2 25° 
Atmung . . . . — 7,96 — 8,28 | —8,66 | —10,38 | — 25,12 | — 32,92 
Assimilation. . . | 1396 | 1512 | 1895 | 9,18 188 | —1484 


Sämtliche Werte sind mit 3 zu multiplizieren. 
Abb. 19. Atmungs- und Assimilationskurve von Spirogyra in Abhängigkeit von der Temperatur. 
Aufgestellt im Sommer. Beleuchtung 200 MK. 
Übersicht über die in Abb. 19 benutzten direkten, auf die Einheiten berechneten O--Werte : 














5° 10° | 15° | 20° 25° 
| T 
en ee Kas | —1,58 — 268 | — 781 — 35,39 — 30,0 
| Ms. fe ee 
a ee ae | 7,45 | 10,41 | 3,42 —12,17 | — 22,58 


Sämtliche Werte sind mit 3 zu multiplizieren. 
der drei untersuchten Süßwasserformen, wie das in Abb. 16 geschehen 
ist, so sieht man jetzt einen sehr schönen Unterschied zwischen der Lage 
der Optima der einzelnen Typen. Cladophora und Fontinalis zeigen den 
stärksten Überschuß bei 5°, Spirogyra bei 10° Ähnliches fand Marsv- 
BARA, der die BEIJERINCKsche Farbenmethode (mit reduziertem Indig- 
karmin) für seine quantitativen Untersuchungen ausbaute. Gegenüber 
den Meeresalgen zeigt sich bei den Süßwasseralgen eine Verschiebung der 
Optima in etwas höhere Temperaturen, wie aus dem Vergleich der Abb. 15 


und 16 ersichtlich ist. 
17 


Planta Bd. 18. 
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Betrachtet man das Verhältnis Assimilation zur Atmung, so sieht 
man, daß bei dieser Versuchslichtintensität der Assimilationsüberschuß 
nicht ausreicht, die Atmung bei 20° zu decken, sofern überhaupt ein Assi- 
milationsüberschuß vorhanden ist. Da nun aber unsere Gewässer wäh- 
rend des Sommers teilweise noch höhere Temperaturen annehmen, so 
kann es nicht ganz unwichtig sein, die Temperaturkurven bei stärkerer 
Beleuchtung zu kennen, da die Algen sich bei der nun höheren Tempe- 
ratur und der gleichzeitig damit stark gesteigerten Atmung nur dadurch 
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a 5 [7 5 2 25 50 3 
Abb. 20. Atmungs- und Assimilationskurve von Cladophora spec. in Abhängigkeit von der 
Temperatur. Aufgestellt im Winter. Beleuchtung 2040 MK. 
Übersicht über die in Abb. 20 benutzten direkten, auf die Einheiten berechneten O:-Werte : 
+05 | 5° 109 | we | 20° | 25° | 30° | 35° 




















7 —408 | — 6,48 | — 14,46| — 16,45 | — 32,40 | — 50,82 | — 76,27 |_ 100,17 
Assimilation . . . . . 63,81| 14207 | 1206 | 140,58 12861! 89,73 4087| — 2801 











vor dem Verhungern retten können, daß sie sich stärker beleuchtete 
Stellen der Gewässer aussuchen. 

Betrachten wir die Kurven in Abb. 20 und 21, die unter diesen eben 
besprochenen Bedingungen hergestellt sind, so sieht man, daß das Opti- 


mum der reinen Assimilation jetzt für Cladophora bei 20°, für Fontinalis 
bei annähernd 22° liegt. Der Quotient hoe: gestaltet sich nun auch bei 


höherer Temperatur so, daß die während der Nacht verursachten Stoff- 
verluste am Tage zum mindesten wieder ausgeglichen werden können, 


wenn nicht sogar Vorrat gespeichert wird. 
Ich bin überzeugt, daß bei weiterer Erhöhung der Lichtintensität 
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und auch der CO,-Spannung sich das Optimum in noch höhere Tem- 
peraturregionen verschieben läßt. Man wird ganz allgemein die Assi- 
milationskurven in die verschiedensten Gestalten bringen könner, wenn 
man nur eine genügend große Anzahl von möglichen Faktorenkombi- 
nationen untersucht, so wie es LUNDEGARDH in seinen Versuchen an 
Kartoffelblättern getan hat. 
Es ließe sich z. B. die Kurve von Enteromorpha (Abh. 9) und Deles- 
seria (Abb. 12) bei schwachem Lichte durch Erhöhung der CO,-Kon- 
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Abb. 21. Atmungs- und Assimilationskurve von Fontinalis in Abhängigkeit von der Temperatur, 
Aufgestellt im Winter. Beleuchtung 2040 MK. 
Übersicht über die in Abb. 21 benutzten direkten, auf die Einheiten berechneten O:-Werte : 





















































| 4 wo | 15° 20° 25° se | 35° 
Atmung . . . . . | —481 | —904 | —14,80 | —s350 | —4308 | — 5744 | —81,37 
Assimilation... | 0258 | 9263 | 11606] 9908 | 90,41 | 3,30 | 49,46 








zentration soweit verändern, daB schlieBlich die in den Abbildungen als 
schwache konvexe Erhebungen aufgetretenen zweiten niedrigen Optima 
unter diesen Bedingungen zur Haupterhebung werden. Doch haben 
diese Fragen rein physiologisches Interesse. Meine Untersuchungen aber 
verfolgten nicht diesen Zweck, sondern es kam darauf an, die Algen unter 
— annähernd — den Bedingungen zu untersuchen, unter denen sie auch 
in der Natur vorkommen, und die so entstandenen Kurven miteinander 
zu vergleichen, um dadurch der Erklärung einiger ökologischer Fragen 
näher zu kommen. 
II. Wirkung des Lichtes. 
Aus dem bisher Festgestellten kann man entnehmen, daß die Tem- 


peratur bei der Begrenzung des Tiefenvorkommens einer Alge z. B. im 
17* 
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Schwarzen Meer eine nicht unbeträchtliche Rolle spielen wird. Die 
Meeresalgen können vermöge ihrer Eigenschaft, in schwachem Lichte 
bei tiefer Temperatur eine Assimilationssteigerung zu erzeugen, die in 
50 m Tiefe des Schwarzen Meeres herrschende niedrige Temperatur von 
nur 9° gegenüber der Oberfläche von 20°, günstig für ihre Stoffwechsel- 
tätigkeit ausnutzen. Da nun in den Gewässern um Helgoland keine er- 
heblichen Temperaturdifferenzen in sämtlichen Tiefen (bis zu 40 m ge- 
messen) nachzuweisen sind, muß man zur Erklärung der zonalen Ver- 
teilung nach anderen Ursachen suchen. Wie schon eingangs erwähnt 
schreibt man dem Lichte sowohl in seiner Intensität als auch in seiner 
Qualität eine verteilende Rolle zu. Es stehen sich die beiden Theorien 
von BERTHOLD (1882) und OLTMANNS (1893) einerseits und von ENGEL- 
MANN und GAIDUKOW (1903) andererseits gegenüber. 

Die Frage der Farbanpassung sei hier zunächst einmal beiseite ge- 
lassen und dafür die Wirkung der Lichtintensität näher untersucht. 

Eine Alge wird befähigt sein, um so tiefere Regionen einzunehmen, je 
besser ihr Assimilationsapparat an die schwachen Lichtintensitäten der 
Tiefsee angepaßt ist. Je besser sie diese Lichtstärke ausnutzen kann, um 
so konkurrenzfähiger ist sie gegenüber anderen Algen. Diese Lichtein- 
stellung kommt nun im Verlauf der Assimilationskurven und der Lage der 
Kompensationspunkte der einzelnen Algen zum Ausdruck. 

Es wurden daher die Kompensationspunkte von Braun-, Grün- und 
Rotalgen bestimmt und miteinander verglichen. Ferner wurden die Assi- 
milationskurven von drei verschiedenen Farbentypen teils in Labo- 
ratoriumsexperimenten, teils in Freiversuchen aufgestellt. Die Kom- 
pensationspunktbestimmungen und die Versuche am Standort wurden im 
Sommer 1929 gemacht, die Assimilationskurven im Laboratorium da- 
gegen im Frühjahr 1930. 

Methodik. 1. In den Laboratoriumsversuchen wurde genau dieselbe 
Apparatur zur Konstanterhaltung der Temperatur benutzt, wie sie schon 
im methodischen Teil des ersten Abschnittes angegeben wurde. Zur Her- 
stellung der verschiedenen Lichtintensitäten wurden die beiden oben be- 
schriebenen Pintschlampen (200 Watt und 1000 Watt) benutzt. Durch 
Nähern und Entfernen dieser konnte jede gewünschte Lichtstärke her- 
gestellt werden. Sämtliche Versuche wurden bei konstanter Temperatur 
(für die Kompensationspunktbestimmungen bei 10° und 18°, für die 
Assimilationskurven bei 100) vorgenommen. Es wurde immer nur mit 
ein und demselben Material gearbeitet und zwar wieder so, daß niemals 
zwei Bestimmungen am selben Tage gemacht wurden, was von großer 
Bedeutung bei der genauen Bestimmung der Kompensationspunkte ist. 

2. Für die Versuche am Standort der Algen mußte für jede Assimila- 
tionsbestimmung andres frisches Material verwendet werden, da es natür- 
lich nicht möglich ist, zur selben Zeit bei gleicher Oberflächenbeleuchtung 
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mit ein und demselben Material die Assimilationsgröße in den verschie- 
denen Tiefen (1, 4, 8 und 12 m) festzustellen. 

Zur Bestimmung der Assimilation wurden flache durchsichtige Assi- 
milationskolben von 1 1 Inhalt in die verschiedenen Tiefen des Meeres 
versenkt. Gleichzeitig wurde die Atmung gesondert in großen 1 1 fassen- 
den Glasflaschen, die in lichtdicht abgeschlossenen Zinkblechgefäßen 
versenkt wurden, bestimmt. In den Lichtkurven sind aber nur die Assi- 
milationsüberschüsse angegeben. Die Atmungswerte dienten nur zeit- 
weise zur Berechnung der absoluten Assimilationsgröße. 
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Abb. 22. Versuchsanordnung für die Versenkung der Assimilationskolben zur Feststellung der 
Tief kurven im Freien. Pı, Ps ein 6m langer Balken. B,, Bz; Schwimmbojen. A), As 





Anker. Vi, V2, Va Versenkapparate + Assimilationskolben. 


Die Assimilationsuntersuchungen wurden immer zur selben Zeit im 
Laufe des Vormittags und nur bei ganz klarem Wetter vorgenommen, so 
daß immer vergleichbare Resultate erzielt wurden. 

Die Versenkung der Flaschen besonders in die tieferen Regionen 
macht in den Helgoländer Gewässern einige Schwierigkeiten, da Tiefen 
von 20 m in der näheren sehr klippenreichen und flachen Umgebung 
der Insel nicht vorhanden sind. Die Versuche mußten 8 km von der 
Insel entfernt in der dortigen Südwestfahrrinne ausgeführt werden, wo 
sich Tiefen bis zu 25 m und mehr bei Niedrigwasser fanden. Da nun 
aber auf offener See selbst bei klarem Wetter eine nicht unbeträchtliche 
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Dünung herrscht und die Strömung in den verschiedenen Tiefen sich 
verschieden und sehr stark bemerkbar macht, mußte eine Versuchsan- 
ES benutzt werden, die diesen Faktoren widerstand. 

sei sie kurz beschrieben: Es wurde ein 6 m langer 
rer Balken P, P, (Abb. 22) zwischen zwei Schwimmbojen B, und B,, 
die ihrerseits wieder verankert waren, durch die Anker À, und A, so be- 
festigt, daB er in der Ostwestrichtung schwimmend gehalten wurde. An 
diesem Balken wurden nun im Abstand von je 3 m drei lange Seile an- 
gebracht, die an ihrem unteren Ende Halter fiir die Assimilationskolben 
trugen. 

Solch ein Befestigungsapparat besteht im wesentlichen aus zwei aus 
Stahlbügeln und Draht gefertigten flachen tellerfürmigen Netzen (Abb.23), 
die horizontal an einer stabilen Längsspindel S befestigt sind. Auf diesen 
Netzen wurden nun mit Hilfe von Kupferklammern die Assimilations- 
kolben K so befestigt, daß das 
Licht ungehindert an die Fla- 
schen heran kam. Am Ende 
der Längsspindel S wurden 
10 kg schwere Bleigewichte 
angehängt, um die Seile straff 
und senkrecht nach unten zu 


: — od spannen. Ohnediese Vorsichts- 








\ 7) maBregel wurden die Apparate 

2 wie auch die Kolben, die an 

Abb. 23. Versenkapparat. S Spindel. DiD: Drahtnetze. und für sich zusammen schon 

E Animation ein nicht unbeträchtliches Ge- 

wicht besitzen, doch von der starken Strömung direkt an die Oberfläche 

getrieben. Diese gesamte Apparatur wurde nun mit Hilfe des kleinen 

Stationsruderbootes ,,Bolina“‘ jeden Morgen vor dem Versuch ausgelegt 
und nach dessen Beendigung wieder eingeholt. 

Das Auslegen geschah jeden Vormittag zur selben Zeit um 9 Uhr und 
zwar so, daß die Flaschen gleich in derjenigen Entfernung von der 
Wasseroberfläche am Balken befestigt wurden, in der die Tätigkeit der 
Algen untersucht werden sollten. Dann wurde das Boot längsseits des 
Balkens bei P, gelegt, und von hier aus wurden die Flaschen mit frischem 
Seewasser gefüllt, mit Material, das am Vortage gesammelt worden war, 
beschickt und sofort wieder in die Tiefe versenkt. Inzwischen waren von 
dem Seewasser, das zur Abfüllung benutzt wurde, kleine Proben für die 
späteren Sauerstoffbestimmungen entnommen. Dann wurde das Boot 
nach P, verholt und auch hier dasselbe vorgenommen wie bei P, usw., 
bis sämtliche Flaschen mit Material beschickt waren. Die Algen waren 
während der ganzen Vorbereitung im Boot verdunkelt aufgehoben worden, 
so daß keine unkontrollierbaren Veränderungen betreffs der Speicherung 
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plastischen Materials eingetreten sein konnten. Waren die Flaschen in 
die zu untersuchenden Tiefen versenkt, so wurde das Boot so schnell 
wie möglich vom Balken losgeworfen und in einiger Entfernung von 
diesem vor Anker gelegt. Nach genau 3 Stunden wurden die Flaschen 
wieder aufgeholt und zwar in derselben Reihenfolge, wie sie ausgelegt 
waren. Aus jeder wurden Proben ihres Inhaltes in WınkLexsche Sauer- 
stoffbestimmungsflaschen abgefüllt und die O,-Titrationen dann jedes- 
mal sofort am Nachmittag des Versuchstages vorgenommen. 

Während des Wartens innerhalb der Versuchszeit wurden vom Boot 
aus Unterwassermessungen mit Hilfe des neuen OBERDORFERschen (1928) 
Lichtmeßapparates vorgenommen: Der Apparat wurde an einer 5 m 
langen Stange, die über den Bug des vor Anker liegenden Bootes heraus- 
gestreckt war, in die verschiedenen Tiefen des Wassers herabgelassen, 
und zwar so, daß er auf der der Sonne zugewandten Seite des Bootes zu 
liegen kam. Es war somit eine Beschattung durch das Boot infolge der 
möglichst weiten Entfernung des Meßapparates vom Bootsrande mit Hilfe 
der dazwischengeschalteten 5 m langen Stange, völlig ausgeschlossen. 
Ergänzende Messungen wurden auf dem Motorschiff ,, Augusta‘ der 
biologischen Station vorgenommen. 

Der Apparat besteht im wesentlichen aus einem geeichten Graukeil, 
der so auf der Oberfläche einer wasser- und luftdicht abgeschlossenen 
massiven Messingtrommel angebracht ist, daß das Licht nur nach Pas- 
sieren des Graukeils in das Innere der Kapsel dringen kann. Unter dem 
Keil wird ein photographisches Papier, das über zwei Trommeln gelegt 
ist, vorbeigezogen. Im Ruhezustand ist der Trommelspalt durch eine 
Blende lichtdicht abgeschlossen. Diese Blende kann aber durch eine 
elektrische Auslösung vom Boot aus beliebig lange geöffnet bzw. nach 
Wunsch geschlossen werden. Die durch die Belichtung auf dem Papier 
wiedergegebenen Skalenteile des Graukeils werden dann gemessen und 
aus einer Tabelle die entsprechende Größe der relativen Lichtintensität 
entnommen. 

Automatisch schiebt sich nach jeder Belichtung ein neuer Streifen 
Papier unter die Öffnung des Keiles, so daß mehrere Messungen nachein- 
ander vorgenommen werden können, ohne daß der Apparat aufgeholt 
werden müßte. Man kann durch Vorschalten von blauen bzw. roten 
Gläsern und Auswahl geeigneter, verschieden farbempfindlicher, photo- 
graphischer Papiere sowohl die blauen wie auch die roten Wellenlängen 
des Lichtes in ihrer Intensitätsverminderung im Wasser messen und 
verfolgen. 

Leider war es mir nur vergönnt, die Verminderung der blauvioletten 
Strahlen zu untersuchen. Die Werte aus den verschiedenen Tiefen sind 
zu einer Kurve zusammengesetzt worden und im Anschluß an die Be- 
sprechung der Ergebnisse der Freiversuche wiedergegeben. 
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Für ausgedehntere Untersuchungen müßte eine kleine Änderung an 
dem Apparat, der ja eigentlich nur für Messungen im Süßwasser (Boden- 
see) bestimmt war, vorgenommen werden. Die Kontaktpole, die die 
Stromzuleitung mit dem Inneren des Apparates verbinden, müssen für 
die Seewasserversuche besser isoliert sein, da die starke elektrolytische 
Wirkung des Seewassers sich schon bei der leisesten Berühung mit die- 
sem bemerkbar macht und Kurzschluß herbeiführt. Ich habe mich wäh- 
rend meiner Versuche durch Umwickeln mit Isolierband beholfen, doch 
genügt das nicht für die Dauer. 

Im allgemeinen ist dieser Apparat mehr als alle anderen Methoden 
für vergleichbare Studien der Lichtverhältnisse an Ort und Stelle, sowohl 
bei der Messung der Veränderung der Intensität als auch der Qualität, 
geeignet wegen seiner überaus handlichen Bedienbarkeit. 

1. Bestimmung der Kompensationspunkte. 

Der Lichtwert des Kompensationspunktes ist geeignet, die Anpas- 
sung der Pflanzen an den Lichtfaktor zu verdeutlichen, ganz abgesehen 
von der Tatsache, daß es notwendig ist, zu wissen, wie die Pflanzen 
ihren Gasaustausch regulieren, also wieviel Stoffe sie des Nachts im 
Vergleich zu den am Tage gebildeten verzehren. 

Die Lage des Kompensationspunktes richtet sich nach der relativen 
Stärke der Atmung und der Assimilation. Die Schattenpflanzen, die im 
allgemeinen schwächer atmen als die Sonnenpflanzen, werden allein da- 
durch schon den Kompensationspunkt bei einer entsprechend niedrigeren 
Intensität erreichen. Doch hat sich kein allgemeiner Zusammenhang 
zwischen der spezifischen Atmungsgröße und der Lage ihres Kompen- 
sationspunktes finden lassen. 

Was das Minimum der Lichtintensität anbetrifft, bei dem noch eine 
CO,-Zerlegung stattfindet, so zeigen die einzelnen Arten große Unter- 
schiede. Im allgemeinen läßt sich aber zeigen, daß die Sonnenpflanzen 
eine höhere Lage des Kompensationspunktes haben als die Schatten- 
pflanzen; fand doch LUBIMENKO, daß die Sonnenpflanze Robinia 25mal 
soviel Licht gebraucht wie eine im Schatten gewachsene Buche, um den 
Punkt zu erreichen, bei dem sich gerade ein Assimilationsüberschuß be- 
merkbar macht. Ähnlich fand LunpécArpx (1924) bei der Gegenüber- 
stellung von Oxalis und Nasturtium palustre einen Lichtwert des Kom- 


pensationspunktes von 4 für die erste und einen Wert von = des 
Lichtwertes am natürlichen Standort für die Sonnenpflanze Nasturtium. 

Es läßt sich sogar ein Unterschied feststellen in der Lage des Kom- 
pensationspunktes bei Sonnen- und Schattennadeln ein und derselben 
Spezies; z. B. hat nach StiLrerrt (1921) Picea excelsa für die Schatten- 


nadeln den Wert oo far die Sonnennadeln den Wert 4 Ähnliches ist 
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für die Sonnen- und Schattenblätter der Angiospermen gefunden worden, 
was LUBIMENKO auf die stärkere Konzentration des Chlorophylls in den 
Chloroplasten der Schattenpflanzen zurückführt. 

Der Kompensationspunkt ist aber sehr verschieden in seiner Lage, da 
er stark abhängig ist von der Temperatur und der jeweiligen Vorbehand- 
lung des Materials. Es ist HARDER (1923) gelungen, die Lage des Kom- 
pensationspunktes an SüBwasserpflanzen durch die Vorbehandlung des 
Materials erheblich zu variieren, und zwar so, daß im extremsten Falle 
eine Sonnenpflanze bei schwachem Lichte stärker assimiliert als eine 
Schattenpflanze, was man dadurch erreichen kann, daß man erstere nur 
genügend lange bei schwachem Licht kultiviert und hungern läßt. Aus 
diesem Grunde mußte bei den Versuchen mit Meeresalgen streng darauf 
geachtet werden, daß die Pflanzen sofort nach der Entnahme von ihrem 
jeweiligen Standort untersucht wurden und zwar jeweils diejenigen 
Algen (Grün- und Rotalgen) nebeneinander, von denen eine extrem ver- 
schiedene Lichteinstellung vermutet wurde. 

Der Unterschied in der Größe der Lichtintensität, welche eine Pflanze 
zur Kompensation ihrer Atmung gebraucht, ist ökologisch außerordent- 
lich wichtig, da ja von ihm das Gedeihen der Pflanze in Konkurrenz mit 
anderen sehr stark abhängt. Je geringer die Lichtintensität ist, bei der 
eine Alge noch mit Stoffüberproduktion arbeiten kann, um so eher wird 
es ihr ermöglicht sein, in die Tiefen des Meeres vorzudringen. Die Be- 
stätigung dieser Vermutung zeigen die Ergebnisse der Kompensations- 
punktbestimmungen an Meeresalgen, die ich in den Sommermonaten 
vornahm. Es wurden die Grünalgen Enteromorpha compressa, Ulva 
lactuca und Cladophora rupestris, die Braunalgen Fucus serratus und 
Laminaria saccharina (und zwar junge Pflänzchen) und die Rotalgen 
Plocamium coccineum, Halarachnion ligulatum, Delesseria sanguinea und 
Phyllophora Brodiaei auf die Lage der geringsten Intensität untersucht, 
bei der gerade noch die Atmung kompensiert wird. 

Es ergaben sich folgende Werte: 


Enteromorpha compr. . . . 457,1 MK. Plocamium cocc. . . . . . 298,7 MK. 
Ulva lactuca ...... 357,1 MK. Halarachnion lig. . . . . 277,7 MK. 
Cladophora rup. . . . . . 321,6 MK. Delesseria sang. . . . . . 270,3 MK. 
PT CPS PDT 408,2 MK. Phyllophora Brod. . . . . 312,3 MK 
Laminaria sacch. . . . . . 344,8 MK. 


Diese Kompensationspunkte sind bei ungefähr 16° festgestellt wor- 
den. Sie verschieben sich in geringere Intensitäten bei Herabsetzung der 
Versuchstemperatur. Bei 10° ergaben sich folgende Werte: 


Enteromorpha compr. . . . 298,7 MK. Plocamium cocc. . . . . . 246,9 MK. 
Tr - 270,3 MK. 
Chondrus grin. . . . . . 357,1 MK. Chondrus rot . . . . . . 259,7 MK. 





"1 Protokolle siehe Anhang S. 307—308. Es sind nur diejenigen Versuche 
wiedergegeben, bei denen der Kompensationspunkt gerade getroffen war. 
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Diese Tatsache der Herabsetzung des Kompensationspunktes auf 
niedrigere Werte stimmt auch sehr schön mit der oben Seite 249 ausge- 
sprochenen Vermutung überein, daß im Winter sowohl die Rotalgen 
als auch die Grünalgen in tiefere Regionen vordringen können, wo- 
durch die Assimilationskurven steiler verlaufen müssen und die Ordi- 
nate erst bei einer größeren Entfernung vom Nullpunkt schneiden 

Man ersieht ferner aus der Zusammenstellung, daß man zum min- 
desten zwei biologische Gruppen unterscheiden kann, solche mit hohen 
Kompensationspunkten (Braun- und Grünalgen) und solche mit durch- 
weg niedrigeren (Rotalgen). Die heterogene Lichteinstellung bei Meeres- 
algen scheint damit bewiesen, und die Auffassung, daß alle auf dem 
Niveau der Schattenpflanzen stehen, widerlegt. Die roten Formen sind, 
was Lichtintensität anbetrifft, genügsamer als die grünen und braunen. 
Es läßt sich aus dem Unterschied der Lage der einzelnen Kompensations- 
punkte sehr schön die tiefenzonenbegrenzende Wirkung der Lichtinten- 
sität zwischen den Braun- und Grünalgen einerseits und den Rotalgen 
andererseits erklären. Die Rotalgen können vermöge der niederen Lage 
ihres Kompensationspunktes in tiefere Regionen vordringen als die 
übrigen Algen. 

Besonders tritt die Wirkung der Lichtintensität auf die beiden ver- 
schiedenfarbigen Chondrus-Formen zutage. Roter Chondrus, der sonst 
an der Oberfläche auf dem abrasierten Felsplateau der Westklippen von 
Helgoland unter dem Schutze von Fucus-Büscheln lebt, zeigt bei Unter- 
suchung bei 10° einen Kompensationspunkt von 259,7 MK. Der rote 
Chondrus wurde nun in direktes Sonnenlicht gebracht und in einem 
Becken mit fließendem Seewasser aufbewahrt. Nach 2 Tagen wurde 
dieser Chondrus grün und bei erneuter Untersuchung seines Kompen- 
sationspunktes bei derselben Versuchstemperatur zeigte sich eine Steige- 
rung desselben von 259,7 MK auf 285,4 MK. Es ist also anzunehmen, 
daß selbst unter den beiden Chondrus-Formen, die nebeneinander an der 
Oberfläche des Meeres wachsen, die eine im direkten Sonnenlichte, die 
andere unter dem Schutze von Fucus-Thalli eine verschiedene Lichtein- 
stellung statthat, und daß der rote Chondrus, sobald er einmal durch 
Wegschwimmen des schützenden Fucus bloßgelegt wird, wie das in der 
Natur öfter vorkommt, sofort unter Veränderung seiner Farbe sich an die 
neue Lichtstärke adaptiert. (Allerdings ist auch hier die Lichtqualität 
nicht außer acht zu lassen, da das Sonnenlicht nach Durchgang durch 
den Fucus-Thallus sicher auch eine andre Zusammensetzung erleidet.) 
Daß der Anstieg des Kompensationspunktes nur so gering ist, liegt viel- 
leicht an der allzu kurzen Einwirkungszeit der starken Lichtintensität, 
brauchten doch schon Harpers (1923) Cladophoren 7 Tage, um eine 
merkbare Veränderung desselben zu zeigen. 
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Wurde der Chondrus länger aufbewahrt, so verschwand das frische 
Grün, der Thallus wurde schwach ledrig und verlor dabei seine Brauch- 
barkeit für physiologische Versuche. 


2. Lichtassimilationskurven. 
a) Versuche im Freien. 

Die eben festgestellten Unterschiede in der Lichteinstellung der 
Algen stimmen auch sehr schön mit den Kulturversuchen von OLTMANNS 
(1893) und den Beobachtungen BERTHOLDs (1882) in der Natur überein. 
Beide haben klar ausgesprochen, daß jede Alge zu ihrem Gedeihen einer 
bestimmten Lichtintensität bedürfe. 

OLTMAnns hat Rhodomelen und Polysiphonien unter Tuscheprismen, 
die das Licht in verschiedener Stärke durchlassen, und unter mit far- 
bigen Flüssigkeiten gefüllten Glasglocken kultiviert. Er fand, daß es 
immer nur auf die Lichtintensität ankam. Die Rotalgen, die doch eigent- 
lich nach der Farbtheorie an grünes Licht angepaßt sein sollten, gediehen 
auch in weißem Licht sehr gut, wenn nur die Lichtintensität genügend 
abgeschwächt wurde. Andererseits gediehen Algen der verschiedensten 
Farbe auch unter den verschiedensten Lichtfiltern, wenn nur eine be- 
stimmte, für diese Algen anscheinend charakteristische Lichtintensität 
benutzt wurde. 

Danach wachsen die Algen also nur dann gut, wenn ihnen ein Licht 
von bestimmter Intensität regelmäßig zur Verfügung gestellt wird. Die 
benötigte Intensität ist für jede Form verschieden. OLTMANNS nimmt für 
jede Art ein Minimum, Optimum und Maximum der Beleuchtungsstärke 
an, welche den Algen gleichsam angeboren sein müsse, und bei welcher 
sie nur den vollen Entwicklungsgang durchmachen können. Er unter- 
scheidet euryphotische und stenophotische Algen. Bei ersteren liegt ein 
weiter Spielraum zwischen dem Minimum und Maximum der zulässigen 
Lichtstärke, bei den letzteren dagegen rücken beide Punkte sehr dicht 
aneinander. Die euryphotischen können sich dadurch ein größeres Ver- 
breitungsgebiet in verschiedenen Tiefen erschließen, während die letz- 
teren nur auf schmale Zonen beschränkt sind. 

BERTHOLD fand im Golfe von Neapel in der Flut- bzw. Ebbegrenze 
hauptsächlich Enteromorphen, Ulven und Cladophoren, also in der Mehr- 
zahl die Grünalgen, in relativ starkem Lichte gedeihen. Ihnen folgen 
dann zahlreiche Braunalgen wie Ectocarpus und Padina, die im Süden 
die charakteristische Vegetation sonniger Küstenregionen darstellen. 
Besonders bevorzugt ist aber von vielen Algen die Schattengrenze. Vor- 
zugsweise sind es nach BERTHOLD dort die Florideen, doch mischen sich 
auch braun und grün gefärbte Formen, besonders Siphoneen unter sie. 
Sehr auffällig zeigt sich die Abstufung der Lichtintensitätsbedürfnisse 
dieser Algen in den Felsgrotten und den steinernen Überhängen. Man 
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findet am Eingang der Höhlen hauptsächlich die an Sonnenlicht adap- 
tierten Phaeophyceen, in der Tiefe die Schattenfloren der Rotalgen. 
So finden sich intensiv rot gefärbte Nitophyllen und Callithamnien 
im Schatten der Felsen direkt an der Oberfläche, eine Tatsache, die 
gegen die Farbanpassungstheorie spricht. Sollen doch nach dieser die 
Algen nur deswegen in der Tiefe vorkommen, weil sie an das dort herr- 
schende grüne Licht „gewöhnt‘‘ sind. Es scheint also doch eine An- 
passung an verschieden starkes Licht zu sein. 

Man kann allgemein sagen, daß die Florideen um so zahlreicher auf- 
treten, je schwächer die Beleuchtung ist, was auch besonders für die von 
mir untersuchten Helgoländer Algen gilt. Es gilt dieser Satz für die 
nördlichen Gebiete und das Mittelmeer, während in den Tropen sich diese 
Lichteinstellungsunterschiede ziemlich stark verwischen ; kommen doch 
dort viele Florideen in die grellste Besonnung an die Oberfläche hervor 
und siedeln sich auf den Korallenriffen an, wo sie stundenlang, ohne 
Schaden zu nehmen, frei liegen können. 

Außer dem Lichtintensitätsfaktor spielen bei der Verteilung der Algen 
sicher noch eine Menge anderer Faktoren eine nicht zu vernachlässigende 
Rolle, so die Lichtqualität nach den Untersuchungen Harpzrs an Cyano- 
phyceen und der Chlorophylifaktor; die Wirkung dieses letzteren spielt 
nach der Ansicht LUBIMENKOS (1928) eine so gewaltige Rolle, daß man 
meinen könnte, die Lichteinstellung der Algen sei nicht mehr durch eine 
Wirkung der Lichtintensität selbst bedingt, sondern durch den Gehalt 
an Chlorophyll bzw. den anderen in den Algen vorkommenden Farb- 
stoffen. 

Nach LuBIMENKO hängt die Lichtausnutzung der Algen von dem 
Gesamtgehalt an Farbstoff und der Kombination der einzelnen Kompo- 
nenten desselben ab; er fand, daß das Chlorophyll langsam bei den Algen 
verdrängt wird und zwar am stärksten bei den Rotalgen, und hier um so 
mehr, je tiefer die Rotalgen wachsen. Er konnte ferner durch Versuche 
unter Farbfiltern am Standort zeigen, daß die Rotalgen das grüne Licht 
besser ausnützen können als die Grün- und Braunalgen. Das hängt seiner 
Ansicht nach mit der Verteilung der beiden Farbstoffkomponenten 
Chlorophyll und Phycoerythrin zusammen. In größerer Tiefe nimmt 
nicht nur der Farbstoffgehalt an Phycoerythrin, sondern auch der an 
Chlorophyll, wenn auch verhältnismäßig viel weniger als der erstere, zu, 
so daß doch das Chlorophyll von dem Phycoerythrin verdrängt wird. 
Außerdem fand er eine starke Abhängigkeit der Intensität der Photo- 
synthese von der Verschmutzung des Wassers mit organischen Stoffen, 
einem Faktor, den man bisher überhaupt noch nicht berücksichtigt hatte. 

Welche Faktoren auch sonst noch Einfluß haben mögen, wie z. B. 
Kohlensäure und Salzgehalt des Wassers und vielleicht auch der Wellen- 
schlag, wenigstens für die Algen der Spritzzone, so hat sich doch aus 
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meinen Untersuchungen an Helgoländer Algen ergeben, daß die Licht- 
intensitätsabstufung eine bedeutende Rolle für die Verteilung dieser 
Algen spielt. 

Um den Lichteinstellungscharakter kennen lernen zu können, muß 
man die genauen Assimilationskurven der Algen untersuchen, also 
Kurven, welche dadurch entstanden sind, daß man die Assimilation bei 
den verschiedensten Lichtabstufungen festgestellt und die Überschuß- 
werte in ein Koordinatenkreuz eingetragen hat. Man kann zur Fest- 
stellung solcher Kurven auf zweierlei Weise vorgehen. Entweder werden 
Freiversuche unternommen oder exakte Laboratoriumsexperimente. 
Im ersteren Falle erreicht man die Lichtabstufung durch Ausnutzung der 
natürlichen Verhältnisse, indem man die Assimilation entweder in den 
verschiedenen Tiefen des Wassers von der Oberfläche zu gleicher Zeit 
unter sonst gleichen Bedingungen untersucht und somit die starke 
Schwächung des Lichtes im Wasser ausnutzt, um die gewünschte Ab- 
stufung zu bekommen, oder aber man stellt die Assimilationsgröße zu 
den verschiedensten Tageszeiten immer an der Oberfläche des Wassers 
fest und benutzt somit das regelmäßige An- und Abschwellen der Licht- 
intensität im Verlauf des Tages. 

Im ersteren Falle erhält man die sogenannten Tiefenassimilations-, im 
letzteren die ökologischen Tageskurven. 

In den Laboratoriumsexperimenten stellt man sich die gewünschten 
Lichtintensitäten durch Nähern und Entfernen geeichter Lampen her. 
Außerdem hat man es hier in der Hand, die Qualität des Lichtes kon- 
stant zu erhalten, was bei der Aufstellung von Tiefenassimilationskurven 
nicht der Fall ist, da sich, wie früher bemerkt, das Licht schon beim 
Durchgang durch dünne Wasserschichten qualitativ verändert. 

Den letzten Weg der exakten Laboratoriumsuntersuchung hat 
LUNDEGARDH eingeschlagen und die Assimilation der verschiedensten 
Landpflanzen unter kontinuierlich veränderten Lichtbedingungen fest- 
gestellt. RUTTNER und neuerdings Montrort dagegen haben Unter- 
suchungen am Standort, teils an Süßwasser-, teils an Meeresalgen vorge- 
nommen, wobei ersterer mehr Wert auf die Tiefenassimilationskurven 
legte, letzterer mehr die ökologischen Tageskurven zur Bewertung 
heranzog. 

LUNDEGARDH (1921) stellte zwei Kurventypen auf: den Nasturtium- 
Typ für die Sonnenpflanzen und den Oxalis-Typ für die Schattenpflan- 
zen. Aus dem Verlauf der beiden Typen kann man ersehen, daß die 
Schattenpflanzen auf möglichst ausgiebige Ausnutzung des schwachen 
Lichtes angelegt sind. Diese spezielle Einrichtung des Assimilations- 
apparates für das Schattenleben macht dagegen diesen wieder unfähig, 
stärkere Lichtintensitäten auszunutzen, weil die Lichtkurve der Schat- 
tenpflanzen einen sehr flachen Verlauf nimmt. Die Sonnenpflanzen 
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weisen in der Regel eine andere Form der Lichtkurve auf, die anzeigt, 
daß der Lichtfaktor gerade auch im Maximumgebiet eine gewisse Wir- 
kung hat. Bei der Sonnenpflanze Nasturtium wurde durch Erhöhung der 
Lichtintensität usu das 3fache eine Steigerung der Assimilation um das 
Doppelte erreicht, während die Schattenpflanze diese Verstärkung nicht 
mehr ausnutzen konnte. 

Der typische Verlauf der Lichtassimilationskurve ist also nach 
LuNDEGARDHs Befunden bei Konstanthaltung der anderen Faktoren 
und der Variation nur des Lichtfaktors ein logarithmischer. Bei nie- 
driger Konzentration des zu verändernden Faktors hat die Kurve einen 
steilen und fast geradlinigen Verlauf, bei weiterer Erhöhung desselben 
aber neigt sich die Kurve immer mehr und läuft schließlich der x-Achse 
parallel, und das um so eher bei den Schattenpflanzen. 

Ganz allgemein kann man sagen, daß bei Steigerung der Lichtinten- 
sität um den gleichen Betrag die Sonnenpflanze diese Steigerung viel 
stärker ausnutzt als die Schattenpflanze. Der Kurvenverlauf ist bei 
ersterer steiler als bei der auf schwaches Licht eingestellten Pflanze. Das 
ist wichtig für die vergleichenden Untersuchungen an Meeresalgen. 
RuTTNER stellte die Assimilationsleistung der verschiedensten Süß- 
wasserpflanzen in den verschiedenen Tiefen des Lunzer Sees fest und fand 
bei einigen (Chara und Fontinalis) fast horizontale oder nur sehr schwach 
geneigte Tiefengefällkurven, was beweist, daß eine Steigerung des Licht- 
klimas mit zunehmender Annäherung an die Wasseroberfläche gar keine 
oder nur eine sehr geringe Erhöhung der Funktion zur Folge hat, eine 
Eigenschaft, die eben nur den ausgesprochenen Schattenpflanzen wie 
z. B. Oxalis acetosella unter den Landpflanzen zukommt. Er kam zu der 
schon in der Einleitung besprochenen Anschauung von dem Schatten- 
charakter sämtlicher submerser Gewächse. 

Durch die neuesten Untersuchungen Montrorts (1929 a) nimmt 
man aber heute eine allgemeine heterogene funktionelle Lichteinstellung 
unter den Meeresalgen an, die eine ausschlaggebende Rolle in der Ver- 
teilung dieser Vegetation spielt. Montrort stellte auf der biologischen 
Station Herlö in Norwegen Untersuchungen am Standort an und er- 
mittelte dabei die funktionelle Auswirkung verschiedener Lichteinflüsse 
auf die Photosynthese von Fucus vesiculosus. Er verglich die ermittelten 
Resultate mit der Lichteinstellung der Sonnen- und Schattentypen der 
Süßwasser- bzw. der Landvegetation. Monrrorr stellt zu diesem Zwecke 
die Tiefenassimilationskurven des Fucus in der obersten Region des 
Meeres in den ersten 3 m unter der Oberfläche fest und vergleicht diese 
mit den RuTrNerschen Tiefenkurven an SüBwasseralgen. Aus dem 
gegensätzlichen Verhalten der Fucus-Kurven gegenüber diesen schließt 
er auf eine Starklichteinstellung des Fucus; zeigte sich doch mit 
steigender Lichtintensität, d. h. mit abnehmender Tiefe bei der Braun- 
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alge eine gewaltige Erhöhung der Assimilation gegenüber dem Anfangs- 
wert in 3 m. 

Noch deutlicher tritt der Lichtcharakter von Fucus beim Vergleich 
seiner ökologischen Tageskurve mit der der schattenadaptierten Süßwasser- 
Cladophora hervor. Das Hauptoptimum der Stoffproduktion des Fucus 
liegt um 12 Uhr mittags zu einer Zeit, wo die Beleuchtung am stärksten 
ist, während Cladophora hier gerade eine Hemmung ihrer Assimilations- 
funktion aufweist. Die stärkste Assimilation dieser Alge liegt in den 
frühen Vormittags- und späten Nachmittagsstunden, also zu Zeiten, wo 
die Lichtintensität nicht ihren Höchstwert erreicht. Einen ähnlichen 
Gegensatz zeigt der Vergleich mit den Kurven des Schattenfarnes Tricho- 
manes, wobei letzterer in den Mittagsstunden trotz stärkster Beleuch- 
tung eine beträchtliche Atmung erzeugt, an welcher er dann auch zu- 
grunde geht. 

Bei einer Steigerung der Lichtintensität von !/,, auf 1/, des maxi- 
malen Tageslichtes zeigt Fucus eine Ausnutzung dieser Steigerung von 
50% und ist somit der Sonnenpflanze Nasturtium, deren Ausnutzung 
68% beträgt, etwa gleichzusetzen. Oxalis und Stellaria media zeigen 
nach LUNDEGARDH nur eine Ausnutzung von 24 bzw. 9%. 

MonTtrorRrT betrachtet den Fucus als ein submerses ökologisches 
Äquivalent irgendeiner Sonnenlandpflanze. 

War somit zunächst bewiesen, daß die Wasserpflanzen, speziell die 
Meeresalgen durchaus nicht alle auf dem Niveau der Schattenpflanzen 
stehen, sondern daß Fucus sogar eine Lichteinstellung hat ähnlich der 
der Sonnenpflanzen, so ergab sich nun die Frage, wie sich die Kurven der 
auf Schatten eingestellten Algen, besonders die der Tiefseeformen unter 
den Rotalgen, gegenüber den Sonnenkurven der Starklichtpflanzen ver- 
halten. Es müßten sich ähnliche Unterschiede zwischen den Rotalgen 
einerseits und den Grün- und Braunalgenkurven andererseits wiezwischen 
dem Nasturtium- und Oxalis-Typ unter den Landpflanzen ergeben. Ich 
war gerade mit der Untersuchung dieser Frage beschäftigt, als durch 
eine Veröffentlichung MontForts (1929 b) auch auf diesem Gebiete ent- 
scheidende Resultate bekannt wurden. Er benutzte die an Starklicht an- 
gepaBten Grün- und Braunalgen Cladophora rupestris und Fucus vesicu- 
losus und eine Rotalge Rhodymenia von sehr schattigem Standort; doch 
stammte letztere aus sehr geringer Tiefe, wo sie unter dem Schatten von 
Laminarien wuchs, so daß sie höchstens eine ökologische Einstellung 
auf eine geringe Intensitätsstufe des Lichtes zeigte, die Wirkung der 
Qualität aber in dieser geringen Tiefe ausgeschaltet war. 

Er stellte fest, daß Cladophora und Fucus starke Lichtsteigerungen 
mit 50—75% ausnutzen und somit den Sonnenpflanzen des Landes gleich- 
zusetzen sind, während Rhodymenia bei derselben Steigerung mit einer 
Ausnutzung von nur 10% den extremen Schattenpflanzen zuzugesellen ist. 
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Noch schöner tritt dieser Gegensatz in den physiologischen Licht- 
assimilationskurven zutage, die Montrort durch Untersuchen der Assi- 
milationstätigkeit in verschieden abgestuftem Tageslicht aufgestellt 
hat. Während Fucus und die Seewasser-Cladophora noch eine Steigerung 
der Assimilation selbst in den höchsten Lichtstärken zeigen, beant- 
wortet Rhodymenia diese Steigerung mit einer Verminderung der Funk- 
tion, die Kurve zeigt ein Absinken in dem Maximumgebiet der Intensität. 

In meinen Untersuchungen an Helgoländer Meeresalgen wurden die 
Ergebnisse Montrorts im wesentlichen bestätigt. 

Als Material benutzte ich Fucus serratus, Enteromorpha compressa, 
die den stark besonnten Ufern des früheren Kriegshafens entnommen 
wurden, und die aus 10 m Tiefe gedredschte Rotalge Plocamium cocci- 
neum. Es waren somit Algen von zumindesten zwei lichtökologisch ver- 
schiedenen Standorten zur Verwendung gekommen. Es wurden 1. unter 
Zuhilfenahme der im methodischen Teil angegebenen Versuchsanordnung 
die Assimilationskurven dieser drei Algen festgestellt, und zwar wurden 
Plocamium und Enteromorpha am selben Tage versenkt und ihre Assi- 
milation zu gleicher Zeit in den verschiedenen Tiefen von 1, 4, 8 und 12 m 
festgestellt. Fucus mußte in Ermangelung weiterer Versenkvorrich- 
tungen an einem trüben Tage gesondert untersucht werden; 2. wur- 
den die drei Farbentypen jeweils gleichzeitig in 1, 4, 8, 12, 16 und 20 m 
versenkt und ihre Assimilationswerte bestimmt, um deren Größe unter 
gleichen Beleuchtungsverhältnissen vergleichen zu können. Diese Ver- 
suche konnten nicht alle an einem Tage ausgeführt werden!. 

Temperaturschwankungen waren bei allen diesen Untersuchungen 
fast vollkommen ausgeschaltet, da die Temperatur in allen Tiefen 16—17° 


In Abb. 24 und 24a sind die Ergebnisse von 1 graphisch dargestellt. 
Dahinter sind in Abb. 25 die entsprechenden Lichtverhältnisse ange- 
geben, und zwar beziehen sich diese Kurven auf das blauviolette Licht. 
Kurve 1 der Abb. 25 ist an einem sonnigen Tage nach stürmischem 
Wetter entstanden. Die See war sehr aufgewühlt und die Sichttiefe daher 
sehr gering. Kurve 2 stellt die Lichtverhältnisse bei trübem Wetter dar. 

Beide Kurven, die also den Verlauf der Lichtabsorption im Wasser 
wiedergeben, haben einen logarithmischen Charakter und schmiegen sich 
der Abszissenachse asymptotisch an. Daraus ergibt sich, daß die Licht- 
intensität mit zunehmender Wassertiefe sehr stark und schnell abnimmt. 

ı Während bei den Versuchen unter 1 sich alle Farbentypen in allen ange- 
gebenen Meerestiefen nebeneinander befanden, so lagen sie bei 2 nebeneinander 
in einer ganz bestimmten Tiefe. Kam es bei 1 hauptsächlich darauf an, die Assi- 
milation einer Farbentype in den verschiedenen Meerestiefen zu messen, so sollte 
bei2 die Assimilation aller drei Farbentypen in nur einer ganz bestimmten Meeres- 
tiefe (also bei ganz bestimmter Lichtabschwächung) miteinander verglichen 
werden. 
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Aber selbst bei trübem Wetter steht den Rotalgen in 10 m Tiefe, also in 
einer Region, in welcher sie in der Umgebung von Helgoland im allge- 
meinen wachsen, noch genügend Licht zur Photosynthese zur Verfügung. 
Leider war es mir nicht möglich, wie koinitinsiberschul à 

oben schon mitgeteilt, auch die Ab- vMasseroberfläche 50 es ; 
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Abb. 24. Tief imil kurven von Fucus serratus, Enteromorpha compressa und Plocamium 
coccineum. Ant im Sommer in Freiversuchen. In diesen ‚Abbildungen sind nur die Assi- 
milationsüberschüsse eingetragen. — Abb. 24a. Tief: kurven von Enteromorpha 
compressa und Pl i Aufgestellt im Sommer in Freiversuchen. 
Übersicht über die in Abb. 24 und 24a benutzten direkten, auf die Einheiten berechneten O.-Werte : 
Zu Abb. 24. 
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untersuchen, so daB also die in der Abbildung wiedergegebenen Licht- 
kurven sich nur auf den LichtgenuB der Rotalgen beziehen. 

Kehren wir wieder zu den Abb. 24 und 24a zuriick und vergleichen die 
dort abgebildeten Kurven mit den eben besprochenen Lichtgefällkurven, 
so sieht man, daB bei Abnahme der Lichtintensität sich eine ent- 
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sprechende Verringerung der Assimilationstätigkeit einstellt. Die Tie- 
fengefällkurve von Plocamium aber schneidet die y-Achse, auf welcher 
die Meerestiefen abgetragen sind, erst in einer größeren Entfernung von 
der Oberfläche des Wassers als die Kurven von Fucus und Enteromorpha. 
Plocamium erreicht seinen Kompensationspunkt bei etwa 17 m, En- 
teromorpha bei 10—11 m Meerestiefe. Die Fucus-Kurve zeigt einen etwas 
abweichenden Verlauf, da sie unter anderen Lichtbedingungen aufge- 
stellt worden ist. Sie wird sich aber bei Anwendung des direkten unge- 
schwächten Sonnenlichtes, also unter den Bedingungen, unter denen die 
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Abb. 25. Lichtgefällkurven. Kurve 1 Lichtabnahme bei klarem Sonnenwetter. 
Kurve 2 Lichtabnahme bei trübem Wetter. 


anderen Kurven hergestellt worden sind, etwas parallel verschieben, so 
daß ihr Kompensationspunkt zwischen 10 und 16 m zu liegen kommt. 
Die Lage der Kompensationspunkte zueinander wird sich aber je nach 
der Vorbehandlung des Materials ändern. Die Abstände der Kurven- 
schnittpunkte voneinander werden bald näher zusammenrücken, bald 
weiter auseinander liegen. Auch der Abstand der Lage der Kompen- 
sationspunkte von der Oberfläche wird entsprechend der Trübung des 
Wassers variieren. Ist das Wasser klar und die Sichttiefe groß, so werden 
die Kurven einen steileren Verlauf nehmen, als wenn das Wasser durch 
vorhergegangene Stürme getrübt ist. Letzteres war bei den Versuchen, 
derer, Ergebnisse zur Aufstellung der Kurven in Abb. 24 dienten, der 





auf die Atmung und Assimilation einiger Meeres- und Süßwasseralgen. 271 


Fall. Diese Versuche wurden an dem ersten schönen Tage nach einem 
l4tägigen Sturm vorgenommen, während die Kurven der Abb. 24a nach 
weiteren 4 Wochen ruhigen Wetters aufgestellt waren. Vielleicht erklärt 
sich dadurch die merkwürdige Differenz, daß sämtliche Kurven der Abb. 24 
die y-Achse schon in geringerer Entfernung vom Oberflächennullpunkt 
schneiden als die der Abb. 24a. Um genau zu gehen, müßte man aller- 
dings noch die Trübungen, die durch ungleiche Planktonverteilung hervor- 
.gerufen werden, an den jeweiligen Versuchsorten mit in Betracht ziehen. 

Die Rotalge Plocamium aber, und das wird ganz allgemein für alle 
Tiefseeformen gelten, kann in tiefere Regionen vordringen als die beiden 
anderen Algen. Das ist eine schöne Bestätigung der früher schon mit- 
geteilten Unterschiede in der Lage der Kompensationspunkte. Der Satz, 
welcher von LUNDEGARDH (1930) ausgesprochen wurde und der wie 
folgt lautet: ,,Je geringer die Lichtintensität ist, bei der eine Alge noch 
mit Überproduktion arbeiten kann, desto eher wird es ihr ermöglicht sein, 
in die tieferen Regionen einzudringen‘“, wird hierdurch experimentell 
begründet. 

Beim Vergleich der Kurven in den Abb. 24 und 24a fällt einem auf, 
daß die Grünalge bei einer Steigerung der Lichtintensität, also mit zu- 
nehmender Verringerung der über ihr liegenden Wasserschicht, mit 
einer starken Erhöhung der Assimilationstätigkeit antwortet, während 
Plocamium das nicht in dem Maße tut. Die Kurve der Rotalge verläuft, 
auf die y-Achse bezogen, viel flacher als die der Braun- und Grünalgen. 
Man kann auch sagen, sie fällt mit zunehmender Wassertiefe steiler ab 
als die anderen. Eine Hemmung der Rotalgenassimilation wie sie Mont- 
FORT (1929 b) gefunden hatte, konnte ich nicht feststellen, was daran 
liegt, daß die bei meinen Versuchen herrschende stärkste Lichtintensität 
in 1 m Tiefe trotz des klaren sonnigen Wetters vielleicht doch noch nicht 
ausreichte, um diese Depression hervorzubringen. Die Assimilations- 
kurve von Fucus wurde an einem anderen Tage bei trübem Wetter auf- 
gestellt, so daß sie also nicht direkt mit den in Abb. 24 wiedergegebenen 
Grün- und Rotalgenkurven zu vergleichen ist. 

Der Unterschied zwischen der Grünalgenkurve und der Rotalgen- 
assimilation zeigt eine merkwürdige Übereinstimmung mit dem Unter- 
schied zwischen den von LUNDEGARDH aufgestellten Sonnen- und Schat- 
tenlichtkurventypen von Nasturtium und Oxalis. Plocamium wäre mit 
seiner sehr flachen Kurve dem Oxalis-Typ (Schattentyp) gleichzusetzen, 
Fucus und Enteromorpha dagegen dem Nasturtium-Typ (Sonnentyp). 

Wenn sich durch weitere Versuchsergebnisse an anderen Algen der 
gegensätzliche Charakter ebenfalls bestätigen läßt, so liegt der verallge- 
meinernden Auffassung nichts im Wege, die Chlorophyceen und Phaeo- 
phyceen für die Sonnenpflanzen, die Rhodophyceen für die Schatten- 
pflanzen des Meeres zu halten. 
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Die Rotalgen sind eben in Betreff ihrer Lichteinstellung den anderen 
Algen in der Tiefe des Meeres überlegen, was die Ergebnisse der Ver- 
suchsserie 2 bestätigen. Untersucht man nämlich die Assimilation der 
drei Algen nebeneinander z. B. in 20 m Tiefe, so bekommt man bei allen 
drei Algen eine O,-Verminderung im Versuchswasser. Berücksichtigt 
man aber auch die Atmung und berechnet mit ihrer Hilfe die reine Assi- 
milation (gefundener Sauerstoff + veratmeter Sauerstoff), so zeigt sich, 
daß die Rotalge in 20 m am stärksten gegenüber Enteromorpha assimi- 
liert, während sich in 1 m Tiefe, also dicht unter der Oberfläche, das Ver- 
hältnis gerade umkehrt, wie das in der folgenden Tabelle angegeben ist. 
Fucus nimmt eine Sonderstellung ein, auf die bei der Besprechung der 
Lichtassimilationskurven noch eingegangen wird. 

Die Tabelle zeigt die Assimilation in verschiedenen Meerestiefen, aus- 
gedrückt in Kubikzentimetern O, bezogen auf 10 g Trockengewicht. 
Versuchsdauer 3 Stunden, Flüssigkeitsmenge 1000 cem, Temperatur 
16,6—17°. Die Werte geben nicht den Assimilationsüberschuß an, son- 
dern die tatsächliche absolute Assimilation, also gefundener O, + verat- 
meter Os. 











Tiefe | Fucus Enteromorpha Plocamium 
inm | in com ©, in com ©, \ in com Q2 
1 
20 | 2,21 1,98 4,82 
1 | _ | 95,6 49,8 


Weitere Werte der Assimilation der verschiedenen Farbentypen in 
den zwischen 1 und 20 m liegenden Tiefen des Meeres sind im Anhang 
S. 303—307 angegeben. 

Daß die Rotalgenassimilation in 20 m Tiefe die der anderen übertrifft, 
erklärt sich aus der tieferen Lage ihres Kompensationspunktes und der 
besseren Ausnutzung der schwachen Lichtintensitäten. Das umgekehrte 
Verhältnis in 1 m Tiefe mag einerseits darauf beruhen, daß Plocamium, 
das ja betreffs seiner Assimilation nach obigen Feststellungen einer ex- 
tremen Schattenpflanze vergleichbar ist, nicht so stark bei Steigerung der 
Lichtintensität (durch Verminderung der Wasserschicht) mit Erhöhung 
seiner Assimilation reagiert, wie die Sonnentypen Enteromorpha und 
Fucus. Es kann aber dabei auch die Lichtfarbe eine entscheidende Rolle 
spielen, da nach den neuesten Untersuchungen LUBIMENKOs (1928) an- 
genommen werden muß, daß der Assimilationsapparat einer Rotalge 
an die ihm in der Tiefe zur Verfügung stehenden Wellenlängen des Lichtes 
besser angepaßt ist als an das an der Oberfläche vorhandene noch fast 
unveränderte Licht. Uragekehrt fehlen den Grünalgen in der Tiefe die 
ihre Assimilation fördernden roten Strahlen des Lichtes. Bringt man 
solche Algen in geringere Wassertiefen, so könnte man annehmen, daß 
die Rotalgen den an dieser Stelle sonst lebenden Grün- und Braunalgen 
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infolge der veränderten Lichtfarbenverhältnisse unterlegen sind. Im- 
merhin werden an der Oberfläche aber auch die für die Rotalgenassimi- 
lation günstigen blaugrünen Strahlen in größerer Menge vorhanden sein, 
doch sind die Rotalgen unfähig, solche stärkere Lichtintensitäten auch 
entsprechend besser auszunutzen. 


b) Versuche im Laboratorium. 

Da in dieser Arbeit hauptsächlich ökologische Fragen behandelt 
werden sollten, so macht es nichts aus, daß bei den Versuchen am Stand- 
ort die Wirkungen der beiden die Assimilation beeinflussenden Faktoren 
(Lichtintensität und -qualität) wegen der größeren untersuchten Wasser- 
tiefe miteinander kombiniert sind. Über die reine Wirkung der Inten- 
sität können aber nur exakte Laboratoriumsversuche Auskunft geben, 
Versuche, bei denen es möglich ist, die Qualität und Intensität des 
Lichtes konstant zu erhalten. Solche rein physiologischen Unter- 
suchungen wurden dann im Frühjahr des Jahres 1930 hier angeknüpft 
und die Assimilationskurven durch Untersuchung der Stoffwechsel- 
tätigkeit der Pflanzen in stetig gesteigertem Licht bei Anwendung 
immer derselben Lampen bestimmt. 

Die Temperatur wurde während der Versuche konstant auf + 10° 
‘erhalten. Als Material dienten wieder die Grünalge Enteromorpha com- 
pressa, die Braunalge Fucus serratus und die beiden Rotalgen Ploca- 
mium coccineum und Delesseria sanguinea. Sämtliche Versuche wurden 
mit ein und demselben Thallus während aller Lichtintensitiitsabstufun- 
gen in einer Versuchsreihe gemacht. Die Ergebnisse sind in Abb. 26 
in Kurvenform wiedergegeben. Die Versuchsprotokolle befinden sich 
im Anhang S. 293—295. 

Man sieht zunächst, daß die Kompensationspunkte dieser Alge bei 
sehr verschiedenen Lichtintensitäten gelegen sind, daß die Kurven die 
x-Achse, auf der die Lichtstärken eingetragen sind, in verschieden großen 
Abständen vom Nullpunkte schneiden. Enteromorpha kompensiert ihren 
Atmungsverlust bei etwa 230 Kerzen, für Plocamium liegt dieser Punkt 
bei einer viel geringeren Lichtintensität, bei 100 MK, und für Delesseria 
wahrscheinlich noch weit unter 50 MK1. Die Rotalgen haben also ihre 
Kompensationspunkte bei Lichtintensitäten, wo Fucus und Entero- 
morpha schon lange O,-Verlust im Wasser anzeigen. Das ändert sich aber 
im Bereich der höheren Lichtintensitäten dadurch, daß die Rotalgen mit 
steigender Lichtintensität lange nicht im gleichen Maße mit Erhöhung 
ihrer Assimilationstätigkeit Schritt halten. Sie können eben die hohen 
Lichtintensitäten nicht so ausnutzen wie die Grünalgen. Bei 6400 MK 

1 Die Werte für die Ko ti ktlichtintensitäten, sind durchweg 
kleiner als die auf S. 261 pa am was vielleicht damit zu erklären ist, daß 
erstere im Frühjahr festgestellt worden sind, so daß sich die Algen schon längere 
Zeit an die niedere Temperatur gewöhnt hatten. 








Abb. 26. Physiologische 
Plocamium 
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hat die Assimilation der Grünalgen die der roten Formen schon fast um 
das Doppelte übertroffen, doch ist auch hier noch ein stetiges Ansteigen 
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Übersicht über die in Abb. 26 benutzten direkten, auf die Einheiten berechneten O:-Werte : 





kurven von Fucus serratus, Enteromorpha compressa, 
coccineum und Delesearia sanguinea (Laboratoriumsexperimente). 
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der Assimilationskurven der Rotalgen zu bemerken. Esscheint auch diese 
schon verhältnismäßig hohe Lichtintensität nicht auszureichen, um Lei- 
stungsdepressionen, wie sie Montrort (1929 b) gefunden hat, bei den 
Rhodophyceen hervorzurufen. Montrort fand bei der Rotalge Rhody- 
menia bei einer Steigerung der Lichtintensität um 228% eine Verringerung 
der Assimilationstätigkeit um 61%. 

Die Kurven, die sich nicht wesentlich in ihrem Verlauf von denen 
unterscheiden, die im Sommer an Ort und Stelle aufgestellt wurden, 
zeigen sehr schön den Unterschied in der Anpassung an die verschiedenen 
Lichtintensitäten der einzelnen Algen. Enteromorpha ist besonders auf 
hohe Lichtstärken eingestellt, was mit dem Vorkommen dieser Alge an 
der Oberfläche des Meeres, wo sie zeitweilig bei Niedrigwasser dem 
direkten Sonnenlicht ausgesetzt ist, übereinstimmt. Plocamium und 
Delesseria dagegen suchen mehr die schattigen Plätze auf, wo sie die für 
ihre Assimilation günstigen niedrigen Lichtintensitäten vorfinden. 

Ein abweichendes Verhalten zeigt Fucus, von dem man doch eigent- 
lich eine Lichteinstellung erwarten müßte, die ungefähr der der Sonnen- 
grünalge Enteromorpha entspricht. Er zeigt aber weder eine ausge- 
sprochene Schattentypuskurve, denn seine Assimilation ist in den nie- 
drigen Intensitätsgebieten sogar noch geringer als die der Grünalge, noch 
nutzt er die hohe Lichtintensität so aus, daß er gegenüber den Rotalgen 
in Vorteil geraten könnte; im Gegenteil, seine Assimilation bleibt selbst 
in diesen Lichtstärken weit hinter der der Rotalgen zurück. 

Worauf dieses abweichende Verhalten zurückzuführen ist, ist im 
Augenblick nicht zu übersehen. Vielleicht hängt es mit der spezifischen 
Assimilationsenergie zusammen, vielleicht gibt aber auch die Berech- 
nung auf das Trockengewicht dieser im Gegensatz zu den feinverästelten 
Formen der untersuchten Rot- und Grünalgen doch recht derben Algen- 
thalli ein mit diesen nicht zu vergleichendes Bild. Immerhin möchte ich 
auch Fucus serratus wegen seiner sehr hohen Lage des Kompensations- 
punktes zu der Gruppe der an Starklicht angepaßten Algen stellen, was 
auch nach den Untersuchungen Montrorts an Fucus vesiculosus ohne 
Bedenken getan werden kann, obwohl letzterer auch in höheren und 
dem Lichte stärker ausgesetzten Regionen der Gezeitenzone vorkommt 
als der von mir untersuchte Fucus serratus. Für Helgoland kann man 
sagen, daß die Grünalge Enteromorpha und die Braunalge Fucus serratus 
als die Sonnenpflanzen des Meeres und die Rotalgen Plocamium und 
Delesseria als die Schattenpflanzen aufzufassen sind. 

Zum Schlusse sei noch angegeben, wie ich dieses Kurvenschema be- 
nutzte, um die Lichtintensität im Freien gewissermaßen auf biologischem 
Wege zu messen. Als Maß diente mir die Assimilation der vier Algenthalli, 
welche letztere ich ja durch die Aufstellung der vier Kurven in dem in 
Abb. 26 wiedergegebenen Schema geeicht hatte. Ich stellte für jede Alge 
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an einem ganz trüben und völlig bedeckten Tage im Freien über Wasser bei 
gewöhnlichem Tageslicht und einer Temperatur von 10° die Assimilations- 
tätigkeit fest und trug von einem Fußpunkt aus die vier erhaltenen Werte 
in einem durchsichtigen Papier senkrecht übereinander ein. Verschiebt 
man nun den Fußpunkt auf der Abszisse des Schemas in Abb. 26 so lange, 
bis die vier Punkte gleichzeitig annähernd an einer Stelle zur Deckung 
mit den ihnen zugehörigen Kurven kommen, so kann man auf der Abs- 
zisse die Lichtintensität ablesen, die während des Versuches geherrscht 
hat. Ich habe somit für ganz trübes Wetter einen Lichtstärkenwert von 
etwas über 2000 MK erhalten. Man kann also, ähnlich wie es RUTTNER 
getan hat, durch Messen der Assmilationsgrößen Rückschlüsse auf das 
III. Kurze Zusammenfassung der Ergebnisse. 

In der vorliegenden Arbeit wurde zunächst die Wirkung der Tem- 
peratur auf die Atmung und Assimilation einiger Meeres- und Süß- 
wasseralgen untersucht. Hieran schlossen sich Versuche an, die den 
Einfluß der Lichtintensität auf die Photosynthese der Meeresalgen zeigen 
sollten. Zu diesem Zwecke wurden die Kompensationspunkte der ein- 
zelnen Algen bestimmt und die Lichtassimilationskurven teils in Frei- 
versuchen, teils in Laboratoriumsexperimenten aufgestellt. 

I. Als Wirkung der Temperatur ergab sich : 

1. Die Atmung steigt sowohl bei den Meeres- wie auch bei den Süß- 
wasseralgen mit: zunehmender Temperatur stetig an und hat ihr Opti- 
mum noch nicht erreicht, wenn die Assimilation trotz starker Beleuch- 
tung (2040 MK) schon wieder geringer geworden ist. 

2. Die Assimilation zeigt eine typische Optimumkurve mit teilweise 
wellenförmigem Verlauf imSinne der LUNDEGARDHschen Untersuchungen. 
Die Lage des Optimums ist nicht fixiert und hängt von der jeweiligen 
Kombination der Außenfaktoren (in diesem Falle von Licht und Tem- 
peratur) ab, und zwar so, daß bei Abnahme des Lichtes sich das Optimum 
in tiefere Temperaturregionen verschiebt. Es ist sehr wahrscheinlich, daß 
bei allen in der vorliegenden Arbeit untersuchten Algen das Optimum der 
Assimilation bei niederer Temperatur liegt (sowohl im Frühjahr als auch 
im Sommer), wenn nur die Lichtintensität zum Versuch genügend klein 
gewählt wird. Aber selbst unter Minimumbedingungen (bei geringer Licht- 
intensität) zeigt die Kurve ein typisches Optimum. 

3. Für die Ökologie der Algen in der Polarzone ergibt sich eine 
wichtige Tatsache darin, daß die Assimilation bei schwachem Lichte in 
niedriger Temperatur am größten ist, während gleichzeitig der Stoffver- 
lust durch die Atmung sich am geringsten bei 0° bemerkbar macht. Die 
Algen können also vermöge dieses sparsamen Stoffhaushaltes die Dunkel- 
heit des Polarwinters, ohne Schaden zu nehmen, überstehen. 
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Die Kurven zeigen ferner, daß bei den Schattenpflanzen eine Be- 
günstigung der kälteren Zonen bedeutend hervortritt, wodurch die Rot- 
algen in 20 m Tiefe in die Lage versetzt werden, in der kälteren Jahreszeit 
Stoffe für den ungünstigen wärmeren Sommer zu speichern. 

4. Aus dem Vergleich der Starklichttemperaturkurven der Grünalge 
Enteromorpha und der Schwachlichtkurve von Delesseria (Abb. 14a und 
14b) ergibt sich, daß die Assimilation der Grünalge trotz starker Beleuch- 
tung bei niederer Temperatur, also im Winter, der der Rotalge nicht so sehr 
überlegen ist, während der größere Unterschied in den Assimilationsgrößen 
im wärmeren Temperaturbereich darauf schließen läßt, daß im Sommer der 
Gegensatz zwischen Sonnen- und Schattentypen deutlicher hervortritt. 

5. Eine eigentümliche Übereinstimmung in der Lage der Optima 
zeigt sich mit dem jahreszeitlichen Vorkommen der untersuchten Algen. 
Fucus und Enteromorpha, deren Hauptentwicklung in die Monate August 
und September fällt, zeigen auch ihre stärkste absolute Assimilation bei 
den Temperaturen, die in diesen Monaten vorherrschen (170). Delesseria, 
die nur im kalten Winter und Frühjahr zu finden ist, hat das Optimum 
der Assimilationstätigkeit bei 0°. Und endlich Plocamium, welches am 
kräftigsten im Mai und Juni ist, und das bereits im August blaß und fahl 
zu werden beginnt, hat das Optimum bei etwa 10°. 

II. Als Wirkung des Lichtes ergab sich: 

1. Man hat zum mindesten zwei biologische Gruppen zu unterschei- 
den, solche mit einer hohen Lage der Kompensationspunkte (Grün- und 
Braunalgen) und solche, die noch bei einer niedrigeren Lichtintensität 
ihren Stoffverlust ausgleichen können (Rotalgen). 

2. Die Lage des Kompensationspunktes hängt von der Vorbehand- 
lung ab, wie an der Umwandlung der roten Chondrus-Formen in die grü- 
nen, wobei sich eine Verschiebung des Kompensationspunktes in höhere 
Lichtintensitäten ergab, gezeigt wird. 

3. Der Kompensationspunkt wird sehr stark von der Temperatur be- 
einflußt. Im allgemeinen wird er bei Herabsetzung der letzteren in nie- 
drigere Lichtintensitäten verschoben. Auch sind die jahreszeitlichen 
Schwankungen nicht ohne Einfluß, zeigte sich doch bei der Untersuchung 
in ein und derselben Temperatur im Frühjahr eine Erniedrigung des Kom- 
pensationspunktes gegenüber den im Sommer festgestellten Werten. 

4. Durch Vergleich der Tiefenassimilationskurven von Grün-, Braun- 
und Rotalgen, die am Standort in den Helgoländer Gewässern aufge- 
stellt wurden, zeigt sich die Anpassung dieser drei Farbentypen an die 
verschiedensten Lichtintensitäten. Die Rotalgen können infolge der 
tiefen Lage ihres Kompensationspunktes in größere Tiefen vordringen als 
die Grün- und Braunalgen. 

5. Da in den unter 4. erwähnten Versuchen die Wirkung der Ver- 
änderung der Lichtqualität nicht kontrolliert wurde, wurden diese Ex- 
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perimente im Laboratorium bei konstanter Lichtzusammensetzung wie- 
derholt. Die Kurven zeigten im wesentlichen denselben Verlauf wie die 
in den Freiversuchen aufgestellten. In Lichtintensitäten, bei denen die 
Grün- und Braunalgen schon längst einen Atmungsverlust anzeigen, 
können die Rotalgen diese schwache Beleuchtung noch mit Stoffgewinn 
ausnutzen. Im Bereich der starken Lichtintensitäten zeigen sich da- 
gegen die Grün- und Braunalgen den roten Formen überlegen. 

6. Aus dem Vergleich, der in dieser Arbeit wiedergegebenen Licht- 
assimilationskurven mit den Kurven der von LUNDEGARDH aufgestellten 
Sonnen- und Schattentypen ergibt sich, daß die Grün- und Braunalgen 
an stärkere Lichtintensitäten angepaßt sind als die Rotalgen. Somit 
werden die neuesten Untersuchungen Montrorts bestätigt und die An- 
schauung von dem angeblichen Schattencharakter aller Meeresalgen 
widerlegt. Es gibt unter ihnen genau so wie unter den Landpflanzen 
funktionell verschieden eingestellte Typen. Man kann die Chlorophyceen 
und Phaeophyceen als die Sonnenpflanzen, die Rhodophyceen als die 
Schattenpflanzen des Meeres, wenigstens soweit es die Helgoländer Ge- 
wässer betrifft, betrachten. 

Die vorliegende Arbeit entstand in der Zeit vom Dezember 1928 bis 
zum November 1930. Die Anregung dazu ging von meinem hochverehrten 
Lehrer, Herrn Professor Dr. KNIEP aus, dem ich für sein lebhaftes In- 
teresse an den Untersuchungen zu größtem Dank verpflichtet bin. Durch 
seine Vermittlung wurde mir auch ein Arbeitsplatz an der Biologischen 
Anstalt auf Helgoland zugewiesen und eine finanzielle Unterstützung für 
meinen dortigen Aufenthalt und für die Anschaffungen der nötigen 
Apparaturen gewährt. 

Dank schulde ich ferner dem Kustos für Botanik der Biologischen 
Anstalt auf Helgoland, Herrn Dr. SCHREIBER, und den Assistenten des 
hiesigen Berliner Institutes, den Herren Privatdozenten Dr. Czasa und 
Dr. SCHWEMMLE, für ihre Unterstützungen. 

Schließlich wurde mir durch das Entgegenkommen des gesamten 
Fischereipersonals der Biologischen Anstalt auf Helgoland für meine 
praktische Tätigkeit manche Erleichterung verschafft. 


Nachtrag. 
Nachdem vorliegende Arbeit bereits abgeschlossen war, erschien eine 
Untersuchung Montrorts in PRINGSHEIMS Jahrbüchern 1930, Bd. 72, 
welche im wesentlichen die oben mitgeteilten Feststellungen über den 
Lichteinstellungscharakter der Meeresalgen bestätigte. 
Anhang. 
In den folgenden Tabellen sind die Protokolle der Atmungs- und Assi- 
milationsversuche wiedergegeben, deren Werte für die Aufstellung der im 
Text gezeichneten Kurven benutzt wurden. Die meisten Rubriken sind 





auf die Atmung und Assimilation einiger Meeres- und SüBwasseralgen. 279 


ohne Erklärung verständlich. Unter ‚‚Titer vor“ und ,,Titer nach Versuch“ 
ist die O,-Menge mitgeteilt, welche in 25 ccm des Versuchswassers vor, bzw. 
nach der Assimilation oder der Atmung der Algen enthalten war. Es ist 
jedoch nicht die direkte O,-Menge angegeben, sondern die Menge der zur 
Titration von 25 com Versuchswasser verbrauchten Thiosulfatlösung. 
Hinter jeder Versuchsserie ist das Trockengewicht und die Menge der Ver- 
suchsflüssigkeit angegeben. Die direkten O,-Werte, berechnet auf die 
Einheiten (1 1 Flüssigkeit, 3 Stunden Versuchsdauer und 10 g), sind je- 
weils unter jeder Abbildung in einer Übersichtstabelle zusammengestellt. 


Versuchsprotokolle. 
Süßwasserpflanzen. 
Cladophora. 


| Be | den Tem- | | 
| leuchtung | er |peratur| Titer vor | Titer nach | 
































in MK | Std. | inog | 
| 2,75 2,85 [+0 10 
Assimilation . . . | 200 | 1,5 -2 | < * ” . +0,14 
is ail mais mer EE M | 
2,75 2,61 |—0,14 
Zum = ? d | > ai 
Atmung . . . .. | | 1 | -2) 206 | 202 |_ons 0m 
Gew.Atmg.: 1,06g; Gew.Assim.: 0,865 g. 
Versuch I. 
| | | | 2352 296 |+0,44 
. . . | 7 | v ’ 
Assimilation . . . Ne | | 251 | 3,02 |+0,49 +0,47 
j 1 che] S| 2 Se 
Atmung . . . .. — 3 | 5 | 251 | 216 |-0,35 — 0,36 
Versuch IT 
| 
| 1,32 1,89 |+0,57 
je . | 2 „ , 
Assimilation . . . | 200 3 | 5 | 132 | 191 +0,59 + 0,58 
p 7 La a 2,37 2,10 -0 
Atmung..... De: | >| 51 go | 21 a -0,27 
Gew.Atmg.: 0,739 g; Gew.Assim.: 0,4528. 
Versuch I. 
rn | | 241 | 2,82 |+0,41 
Assimilation . . . 200 | 3 | 10 | 2,39 2,81 +042 +48 
nn Tr u. 246 217 
Atmung ..... _ 3 | 10 2,46 2,17 — 0,29 
Versuch II. 
2,49 2,88 +0,39 
Assimilation . . . 200 3 10 | 2,51 292 +041 +0,40 
a, HEM : aw ist: ey a _ ann 
Atmung . . . .. — 3 10 | 251 | 220 -031 


Gew.Atmg.: 0,714 g; Gew.Assim.: 0,417 g. 
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Cladophora (Fortsetzung). 









































Versuch I. 
Be- Tem- | 
leuchtung zu. perstur | Titer vor zur. 
in MK in°c 
2,30 |-0,06 
Assimilation . 20 | 3 | 15 | 235 x -.0,06 
NET nt ee EL. | 232 |-0,05 
| © 201 |-0,34 
Atmung . . . .. de 3 15 | 2 210 |-es7 1 
Versuch II 
mel | 2,52 |+0, 
Assimilation . . . | 200 | 3 | 16 | =, + Ne +0,09 
| 243 219 |-04 
Atmung ..... | — | 3 15 2 44 | 2,19 Br — 0,25 
Gew.Atmg.: 0,512 g; Gew.Assim.: 0,387 g. 
Versuch I. 
2 | 2,36 231 |-0,05 
Br EUR, 2m 232 |-0,05 90 
ue: Free ©: T so los |. 
Atmung . . . .. — | 3 20 | en | 2,03 | _0,3 — 0,35 
! 
rsuch II 
ns | | | 268 | 254 -0,14 
Assimilation . . . | 200 | 3 20 | 268 | 250 |-018 — 0,16 
| À A ee 
| 268 | 2,31 |-0,7 
Atmung . .... - | 3 | 20 pt | aa |. + 
i i x 
a. Atmg.: 0,321 g; Gew.-Assim.: 0,278 g. 
Versuch I. 
| | | à 
Assimilation... | 200 | 3 | 25 | AE = — 0,20 
0 > | _ 
— setae ch mn u 
| 2,50 2,23 |-0,27 
Atmung ..... en ®e | 3 25 | 2,49 221 |-028 0,28 
Versuch II. 
| 206 !-04 
Assimilation... 200 3 | 25 oa a = 0,21 
ple eS : : > a ee 2 ALES Wir: rer ir 
| Fl 
Atmung . . . .. gl Wan" 2 en = — 0,30 


Gew.Atmg.: 0,262 g; Gew.Assim.: 0,318 g. 
Für sämtliche Versuche wurde derselbe Inhalt (Atmg.: 1150 cem und 


Assim.: 1070 com) benutzt. 
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Spirogyra. 
Versuch I. 
Be- Da Tem- 
leuchtung in ns peratur| Titer vor | Titer nach 
in MK * | inc | 
gs: 263 | 2,78 |+0,15 
A ER. > - | re 
ssimilation 200 Miles, 262 | 275 |+0,18 +0,14 
= = eS Ä RE 
| 2,47 2,44 —0,03 
Atmung . . . .. _ u v ee 
mung 3 | 5 | 2,48 2,46 |- 0,02 0,03 
Versuch II. 
| 
di. 45 2,68 |+0,23 
lation . . . 2, ; 
Assimilation | 200 | 3 5 | 2,45 266 |+0,21 +0,22 
| | „| 24 | 24 |-00 
pe | | 0 , -0ona 
BE... | 3 | 5 | 2,45 | 241 |-0,08 0. 
Gew.Atmg.: 0,60 g; Gew.Assim.: 0,517 g. 
Versuch I. 
IE | 220 | 237 |+0,17 
Assimilation . . . | 200 | 3 10 | 2,17 2,36 [+0,19 +0,18 
] | 
| 2,20 2,11 |-0,09 
Atmung ..... — | 8 10 | 2,17 | 2,10 - 0,07 — 0,08 
Versuch II. 
N I | 
PPT | | 1,79 1,97 +0,18 
Assimilation . . . | 200 3 10 | 1,79 | 195 +0,16 +0,17 
—— bee eases 
| | 1,69 |-0,10 
Atmung oe? Sie a | — | 3 | 10 = | 1 = 0.05 — 0,08 
| > | L , 
Gew.Atmg.: 0,701 g; Gew.Assim.: 0,370 g. 
Versuch I. 
| | 
line. | | 2,18 2,17 |-0,01 
Assimilation . . . | 200 | 3 | 15 220 219 |-0,01 —0,01 
OÙ the (Me OO LS | ON Fe 
Atmung . . . . . — 3 | 15 | 2,20 2,03 |-0,17 —0,17 
Versuch IT. 
dune | | 2,03 | 212 |+0,09 
Assimilation | 200 3 | 15 | 2,07 | 2.21 +0,14 +0,12 
Wei | | 2,03 | 1,94 |-0,09 
a | 9 | ’ , -0.11 
Atmung due din. | | 3 | 15 2,07 | 1,94 Æ 0,13 0, 
Gew.Atmg.: 0,429 g; Gew.Assim.: 0,376 g. 
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Spirogyra (Fortsetzung). 



































Versuch I. 
Be- Tem- 
| leuchtung Le peratur | Titer vor | Titer nach 
; in MK in°C 
re | 2,62 241 |-021 
Assimilatio . | 200 Le ad 
7 | 3 | 20 | 20 | 2e |-020 ~%7! 
262 | 228 |-034 
Mens AS. — | 3 20 2,62 2,26 0,36 — 0,35 
Versuch II. 
Tu | | oes 244 |-0,17 
Assimilation 200 | 3 20 2,61 244 |-0,16 — 0,17 
a 4 aS ms 
2,61 2,30 |—0,31 
Atmung..... ee 3 ' 20 200 | 226 |-0,34 — 0,33 
Gew.Atmg.: 0,221 g; Gew.Assim.: 0,334 g. 
Versuch I. 
cs 2,40 205 |-0,35 
Assimilation | 200 | 3 25 2,41 205 |-036 ~ 0,36 
| | 240 | 201 —0,39 
Atmung . . . .. — | 3 | 25 241 204 —037 ~ 0,38 
Versuch II. 
Bin | 2,35 2,08 -0,27 _ 
Assimilation 200 | 3 | 25 2,33 206 |-027 0,27 
| 235 | 196 |-0,39 
Le LA ’ , = 0 
Atmung..... 3 25 2,33 193 -040 0,4 
1 i 
Gew.Atmg.: 0,299 g; Gew.Assim.: 0,304 g. 
Für sämtliche Versuche wurde derselbe Inhalt (Atmg. 1150 cem und 
Assim.: 1070 ccm) benutzt. 
Fontinalis. 
Versuch I. 
u 2,24 240 |+0,16 
Assimilation . 200 3 16 | 2.24 2 38 | +0,14 +0,15 
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Fontinalis (Fortsetzung). 












































Versuch II. 
Be- Tem- | 
Dauer 
leuchtung Titer vor | Titer nach | 
inMK | jaBtd.| noc r 
2 | 2,19 228 +0,09 
Assimilation 200 3 | 15 | 2,17 297 |+0,10 +0,10 
>= | 230 205 -01 
Atmung . . ... T 1e s |} gm | 203 |-ou —0,14 
Gew.Atmg.: 0,290 g; Gew.Assim.: 0,231 g; Inh.Atmg.: 1070 cem; 
Inh.Assim.: 1060 ccm. 
Versuch I. 
\ | 246 | 246 |+0,00 
Assimilation . . . 200 | 3 | 20 > ‘ ” +0,01 
& | | | 346 | 2,47 |+0,01 
| | 2,46 219 :—0,27 
Atmung... .. Ps 20 | 248 | 2» ou 0,26 
Versuch II. 
| | 214 0,04 
Assimilation 200 | 3 | 20 | cie | pe Lo +003 
LC aa = = 1 SSS SS ee »: . 
| 2,10 187 '-0, 
er — 3 | 20 | 2 10 | 185 |- me — 0,24 
| | | 2 7 déc 
Gew.Atmg.: 0,213 g; Gew.Assim.: 0,226g; Inh.Atmg.: 1070 ccm; 
Inh.Assim.: 1060 ccm. 
Versuch I. 
2,04 1,89 — 0,15 
Assimilation . . . 200 3 25 2.04 188 |-016 — 0,16 
CNE rte eas pert er 1,61 -0,43 
Atmung..... = 3 25 2,04 1,62 0,42 — 0,43 
Versuch II. 
2,01 2,00 —0,10 
Assimilation 200 3 25 9 12 2 01 -o1 ~ 0,11 
I . oe. |) aa u 
Atmung ..... — 3 25 2,12 171 |-041 ~ 0,40 
| | | 
Gew.Atmg.: 0,273 g; Gew.Assim.: 0,200 g; Inh.Atmg.: 1070 cem; 


Inh.Assim.: 1060 ccm. 
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Fontinalis (Fortsetzung). 
Versuch I. 
Be- | Tem- | 
| leuchtung | Page | peratur| Titer vor | Titer nach | 
| inME | in°C | | 
20 | | | 22 235 |+0,13 
Assimilation ‘ | 200 | 3 | 9,5 | 221 233 |+012 +0,13 
| | | 2,22 210-012 
Atmung..... | En 3 9,5 221 210 |-011 - 0,12 
Versuch II. 
ae | 2,36 2,51 +0,15 
Assimilati . | 200 9,5 | x 7 
STE | | , 2,34 250 +0,16 * 016 
2,36 228 |-0,08 
Atmung . . . .. =. 3 | | 5 296 |_00g -°% 
Gew.Atmg.: 0,247 g; Gew.Assim.: 0,240 g; Inh.Atmg.: 1070 ccm; 
Inh.Assim.: 1060 ccm. 
Versuch I. 
ns | | | 2,24 2,33 +0,09 
Assimilation m4 200 | 3 | 5 | 227 245 |+0.18 +0,14 
2,24 2,19 |-0,13 
Atmung..... — 3 5 2.27 211 |-016 — 0,15 
Versuch II. 
on 1,93 2,04 +0,11 u 
Assimilation . . . 200 3 5 1,95 2.07 +0,12 +0,12 
mE. |, || Les 1,85 — 0,08 
Atmung..... - | 3 5 1,95 186 |—0,09 — 0,09 
Gew.Atmg.: 0,310 g; Gew.Assim.: 0,233 g; Inh.Atmg.: 1070 ccm; 
Inh.Assim.: 1355 ccm. 
Versuch I. 
u 2,33 2,45 +0,12 
1/ 
Assimilation . . . 200 2 0—!), 2,31 2,47 +0,16 +0,14 
7 - | GR; EL 2,72 262 |-0,10 
Be = ’ , , -0.10 
Atmung . . . .. 3 0—1 274 2,65 | —0,09 ,1 


Gew.Atmg.: 0,269 g; Gew.Assim.: 0,322 g; Inh.Atmg.: 1070 ccm; 


Inh.Assim.: 1070 ccm. 








Fontinalis (Fortsetzung). 
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Be- Tem- | 
1 Dauer | Jeratur| Titer Titer nach 
inMK | @ Std. | „oo rr 

ch 2,67 3,40 |+0,73 
Assimilation 2040 1 | 15 2,67 341 |+0,74 +0,74 

| 2,80 2,51 |-0,29 
Siem... . ... — 3 | 15 2,77 250 |-027 — 0,28 

- 2,95 3,53 |+0,58 
Assimilation 2040 1 10 2.94 3,52 |+0,58 + 0,58 

| 3,03 281 |-0,22 
Atmung . . . .. — 4 | 10 3,05 283 |-0,22 — 0,22 

Sie 2,93 3,48 |+0,55 
Assimilation 2040 1 4 2,90 347 |+0,87 +0,56 
Atmung . . . .. Es 2,5 4 399 À > + a 0,07 





2,63 


























Mie 6 «5 
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Fontinalis. (Fortsetzung). 


Be- Tem- 
leuchtung Dauer peratur| Titer vor | Titer nach 
MK 


























in in Bid. | men 
216 | 198 |-0,18 
Assimilation . . . | 2040 | 1 | © | 235 | 195 |-020 -019 
1,82 L65 |-0,17 
Atmung... .. Be 1 | © | | 1e 1-02 —0,20 


i l i 

Die beiden letzten Unterschiedswerte bei 40° miissen mit 1,10 multipliziert 
werden, da eine neve Na,S,0,-Lösung benutzt wurde. Bei sämtlichen Versuchen 
wurde mit dem gleichen Rauminhalt 920 com und dem gleichen Trockengewicht 






































0,346 g gearbeitet. 
Cladophora. 
Be- Tem- 
leuchtung = peratur | Titer vor | Titernach | 
in ME in°O | 
2,79 4,70 |+1,91 
Assimilation . 2040 2 6 278 | 4,67 |+180 +1,90 
| 2,60 243 |-0,17 
Atmung . . . .. _ 4 6 | 2,59 242 |-017 -0,17 
d 251 | 411 |+1,60 
Assimilation . . . | 2040 2 10 | aso | 412 |+1e +1,61 
| 272 233 |-0,39 
Atmung . . . .. | a 4 | 10 | 271 233 |-0,38 — 0,39 
Assimilstios . . . | 2040 | 3 | 15 | em | = = +2,82 
293 | 271 |-0,22 
Atmung . .... | - 2 | 16 | 291 | 270 ys -0,22 
Tr | 2,74 | 3,59 |+0,85 
Assimilation . . . | 2040 2 | 0,5 272 | 356 |+0,84 +0,85 
2,81 2,71 |-0,10 
Atmung... . .. | « 3 | 05} oa | on |-000 0,10 
2 | 2,64 435 |+1,71 
Assimilation . . . | 2040 | 2 | 20 2.64 | 136 |+178 +1,72 











2,56 | 2,13 |-0,43 
Atmung ...... | _ E E Le | + er -0,43 
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%z7ophora (Fortsetzung). 



































Be- I Tem- 
ar u in Std Le Titer vor | Titer nach 
n 7 in 
sae thas 2,55 3,15 |+1,20 
Ass:inilation . . . 2040 2 25 2,56 376 |+120 + 1.20 | 
F 249 | 180 |-06 _, 
Ba: M | — y f ee i 
Atmung | 2 25 2,50 1,83 |-0,67 0,68 
Rn | | | 2,25 2,78 +0,53 
Assimilation A 2040 2 ; 30 2,22 2,7 | +0,55 +0,54 
2,14 1,65 |—0,49 | 
Atmung . . . .. -- 1 30 2,17 1,65 |-0,52 —0,51 | 
| 
ce 2,04 1,76 |-0,28 
Assimilation . . . 2040 1,5 35 2,03 174 |-0,29 — 0,29 
| 210 | 1,37 |-0,73 | 
a : — 1 35 2,09 137 |-0,72 —0,73 | 

















In sämtlichen Versuchen wurde dasselbe Trockengewicht 0,329 g und der- 
selbe Inhalt 820 ccm benutzt. 


Meeresalgen, Frühjahr 1930, Helgoland. 









































Delesseria. 
Be- Tem- 
leuchtung PRE peratur | Titer vor | Titer nach 
in MK in°C | 
dt à | 3,04 3,48 + 0,44 
Assimilation . . . 312 3 5,2 3,05 350 |+0,45 +0,45 
> 300 | 285 |-015 
Atmung . . . .. _ 4 5,2 3,00 2,90 -0,13 — 0,14 
Inhalt: 820 ccm. 
u 2,94 3,27 +0,33 
Assimilation . . . 312 3 10 2,96 3,27 +0,31 +0,32 
s 2,88 2,65 |-0,23 
Atmung . . . .. — 4 10 | 2,90 265 |—0,25 — 0,24 
Inhalt: 972 ccm. 

Bee | | | su 3,70 | +0,59 
Assimilation . . . 312 | 3 | -1 | 3,13 370 |+0,7 +0,58 
— | I ee ee 2 ee 
Ate | — | | — € | . 7 - 0,09 

eo | | 4 | 1 | 3.12 | 3,03 | 0,09 0 


Inhalt: 972 ccm. 


19* 
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Delesseria (Fortsetzung). 





| Be- Tem- | 
| teuchtung | Dauer | peratur| Titer vor | Titer nach | 









































| 
| | 258 | 290 |+0,32 
Assimilation af 312 | 3 | 15 | 2,56 2,85 +0,29 +0,31 
— 5 Wi + Tk | u. | + LL 2 E 4 + + 
| | 2,42 2,14 0,38 
Atmung . . . .. | - | 3 | 15 | 2,42 214 |-0,28 ~ 0,28 
Inhalt: 972 com. 
| . 88 262 |+0,26 
Assimilation . . . 312 | 3 | 20 ris 265 |+029 + 0,27 
a. | 2296 206 |—0,20 
MR... |... | — | 2 20 | 2 30 208 |-0,22 — 0,21 
Inhalt: 972 ccm. 
<= te | | | | 211 235 |+0,24 
Assimilation . . . | 312 | 3 | 25 | 200 | 232 +03 +0,24 
| LAN © | on | t= i - 
Atmung..... | — | 1 | 25 | 2,15 2,06 [+0,09 +0,09 
Inhalt: 972 ecm; Gew. (— 1° bis 25° einschl.): 0,181 g. 
| | | 201 | 1,91 |-0,10 
es | € 1,5 aad Bc 30 | 208 197 |-0,06 — 0,08 
| | |. | 207 | 1,89 |-0,18 
— > 5 > Pen € 
Atmung... .. | | 1 | 30 2.07 igs |-019 0,19 
Inhalt: 972 u Gew. (30°): 0, 120 g. 
Enteromorpha. 
Nr | | 304 348 |+0,4 
Assimilation | 32 | 3 | 5,2 305 | 349 |+04 +0,44 
| | 30 | 196 |-104 .. 
BEE , « « . | | 4 5,2 | 303 | 1,96 |- 107 ~ 1,06 
Inhalt: 1016 cem. 
| | 294 | 307 |+0,13 
. | , | +) > 
Assimilation . . . | 312 | 3 # | 2.96 3.07 | +011 +0,12 
; I | 1 I, 
Atmung..... | — | 4 | 10 2,90 139 |-161 ~ 1,61 





Inhalt: 1016 ccm. 
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Enteromorpha (Fortsetzung). 



























































I Be- … Tem- 
| hing a ue Titer vor | Titer nach 
= 5 
parer | 3,11 495 |+1,84 
Assimilation . . . | | 3 à - 1 | 3,13 495 |+1,82 +1,83 
| | 310 | 243 |-0687 — 
— | Li , = 
Atmung..... | 4 = -1 | 3,12 243 |-0,69 0,68 
Inhalt: 1016 ccm 
| . | 2,58 264 |+0,06 
Assimilation : | 312 3 | 15 2,56 263 |+0,07 +0,07 
Atmung . . . . . | = 3 | 15 | zen = +. - 1,45 
Inhalt: 1016 ccm. 
Assimilation . : . | 312 | 3 | 20 | = | en Cox 0,24 
Eu | | | | 226 | 107 |-1,19 
Atmung . . ... et 2 | 20 | 230 | need | Lies ~ 222 
Inhalt: 1016 ccm. 
| | | | = 
Assimilation . . . | 312 3 | 25 | = | a | pe — 0,63 
7 | | | . : Bi 
| | | | 213 | 12 |-0,71 
Atmung... .. | pe | 1 | 25 | 215 | 14 |—o73 -0,72 
Inhalt: 1016 ccm. 
| | | | | 0,64 |-ı 
Assimilation . . . 312 | sé 30 | = | 0.65 Br“ - 1,37 
| | | | 907 0,87 |—1,20 
Atmung . . . . . | | 1 | 30 | 2,07 0,88 |-1,19 — 1,20 
Inhalt: 1016 com; Gew. (—1° bis 30° einschl.): 1,085 g 
Fucus 
| | | | 
Assimilation . . . | 2040 | 1 | 6 | un | = Kr +0,65 
Nr |. Yon 315 | 2,73 |-0,42 
Atmung..... | — | 4 | 5,5 3,15 | 2,74 |—0, 4 — 0,42 
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Fucus (Fortsetzung). 
Be- Tem- 
leuchtung | Dauer Titer Titer nach 
inmk |mBtd | neo we paul 
ow 3,16 341 | +0,25 
Assimilation . 2040 _ 5 - 
“| - 3,16 3,42 | +0,26 +0,26 
‘ FLE “317 | 2,95 |-02 
Atmung . . . .. _ 4 —2 321 | 296 |-025 — 0,24 
a 2,64 294 |+9, 
Assimilation . 2040 05| 10 = | = nn +0,29 
Atmung... .. _ 4 10 an | nn a — 0,49 
au 246 | 273 |+0,27 
Assimilation 2040 0,5 15 2,47 | 2,73 +0,26 +0,27 
263 | 218 |-045 5 
Atmung... .. ns 3 15 2.65 ais |-o47 046 
am 219 | 250 |+031 . 
Assimilation . 2040 0,5 | 20 | "an +0,32 
2,20 | 252 |+0,32 
2,30 | 1,91 |-0,39 
Atmung..... = 2 20 2,34 | 194 |—0,40 — 0,40 
Tan 2,00 243 |+0,43 
Assimilation 2040 1 25 206 | 24 [+0,36 +0,40 
215 | 189 |-0,26 
Atmung . . . .. — 1 25 2,17 | 1,91 Br — 0,26 
| 
Assimilation 2040 | 1 | 30 er | er evs +0,07 
207 | 188 |-0,19 |. 
Atmung..... — 1 30 2,13 | 1,96 | _0,17 — 0,18 
uch | 1,88 172 |-0,16 
Assimilation 2040 0,5 | 35 | 1.87 | 173 rer —0,15 
204 | 175 |-0,29 
Atmung de 2 en —" 0,5 35 | 2.02 1,72 |-0,30 — 0,30 











Für sämtliche Versuche Inhalt: 972 com; Gew.: 0,773 g. 
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Enteromorphz. 
Be- Tem- 
leuchtung | DMüer | peratur| Titer vor | Titer nach 
in ME in Std. | „noc 
a sl 3,17 3,77 | +0,60 
Assimilation . . . 2040 0 5 | , 
Ba 317 | 3790 |+0,62 +98 
KEY | | ot sas | 24 |-o67 . 
Atmung . . . .. | — . ia ig 
ite | : 55) 315 251 |-0,64 9% 
ER 3,16 3,82 |+0,66 
Assimilat; ER. 2040 0 _ ñ 5 + 
ome 51-2 | 316 | 383 |+067 * 27 
3,17 2,84 |-0,33 
Atmung . . . .. _ - E a 
run : : 3,21 285 |-0,36 ~ > 
Po 2,64 3,33 | +0,69 
A ilat; . r 
ssimilation 2040 0,5 10 2,67 333 |+0,66 +0,68 
2,75 1,67 — 1,08 
Atmung . . . .. — e x _ 
ung 4 10 2,79 1,67 _1,12 1,10 
EN | 2,39 3,15 |+0,76 
Assimilat + < . 
imilation | 2040 0,5 15 2,42 315 |+0,73 +0,74 
| 2,63 139 |-1% .. 
Atmung..... — x ; - 
mung | 3 15 2,65 139 |-126 1,25 
Lidl | 2,19 289 |+0,70 
Assimilation à | 2040 0,5 20 2,20 2,91 +0,71 +0,71 
| | 2,30 118 |-112 || 
Atmung . . . .. — 4 1 a a 
tmung | 2 20 234 | 119 |-115 1,14 
Le. | 2,00 3,01 |+1,01 
Assimilation . ; | 2040 1 25 2,08 3,05 +0,97 + 0,99 
215 | 124 |-0,91 
Atmung . . . .. | — 1 25 | 2.17 | 126 |-091 ~ 0,91 
| | | 
en | | 203 | 262 |+0,59 
Assimilation . . . | 2040 1 | 30 | 2,04 | 268 |+0,64 +0,62 
| | | 207 1,08 |-0,90 
Atmung . . . .. | — 1 | 30 | 2,13 113 |-100 ~ 1,00 











Inhalt (—2° bis 30° einschl.): 1016 ccm. 
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Enteromorpha (Fortsetzung). 













































































Be- Tem- | 
| leuchtung pee peratur Titer vor | Titer nach 
in MK in®C 
ir 1,88 2,12 |+0,24 
Assimilation 2040 0,5 | 35 1.87 | 202 |+0,15 +0,19 
Pe 2,04 132 |-072 … 
Atmung..... 0,5 | 35 202 | 128 |-074 -0,73 
Inhalt (35°): 1000 com; Gew. (—2° bis 35°): 0,803 g. 
Delesseria. 
ng 3,28 3,44 +0,16 
Assimilation | 2040 0,5 6,5 3,29 3,46 | +0,17 +0,17 
| 3,25 31 |-014 |. 
Atmung..... | _ 4 6 3,27 | 3,13 | -0,14 — 0,14 
si | 2,84 307 |+0,23 |. 
Assimilation . | 2040 0,5 10,5 287 3,08 + 0,21 + 0,22 
En ae SE 3, _ 75 20 260 |-0,16 „.. 
Atmung . .... | pais 4 105! 7 261 |-017 ~ 0,17 
ee | 3,06 3,16 |+0,10 
Assimilation | 2040 0,5 | -ı 3.08 319 |+0,11 +0,11 
| dv oui 320 | 315 |—0,05 
Atmung . . . .. | — 4 | 1 3,22 3,16 | 0,06 ~ 0,06 
| 
35 | | 2,66 292 |+0,26 
Assimilation | 2040 | 0,5 | 15 2.69 2 93 | +024 +0,25 
1 eS 1 u ee Se re TE à 
| | 2,64 244 |-0,%0 
a à + à | — 3 | 15 2,65 | 2,45 | _020 ~ 0,20 
han Os 2,47 2,95 |+0,48 
Assimilation | 2040 1 | 20 | 240 200 | Fogz +048 
pacs di 7 | 2,42 2,19 |-0,23 
Atmung . .... | = 2 | 20 | 243 | 22 |-02 - 0,23 
erp: 2,31 280 +0,49 
Assimilation | 2040 | 1 | 25 22 au zo +94 
2 be: | 997 | 220 |-007 .. 
Atmung . . . .. _ | 1 | 25 2,26 2,18 | 0,08 — 0,08 
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Delesseria (Fortsetzung). 


| Be- puis Tem- | 
| leuchtung i ona peratur | Titer vor | Titer nach 
| inv | WE | nec | 




















PCT | | 2,14 2,28 |+0,14 
Assimilation . . . | 2040 | 1 | 30 | 2,13 24 +0,11 +0,13 
à Et | ad 5 2,09 1,95 |-0,14 
Atmung . . . .. | — 1 30 211 | 2.90 | on -0,13 


| | | 
Inhalt (—1° bis 30°): 972 com; Gew. (—1° bis 25°): 0,308 g; Gew. (30°): 0,164 g. 


Assimilation bei verschieden starkem Lichte. 












































Enteromorpha. 
lactone | Le — | Titer vor | Titer nach 
Assimilation . . . | 200 | 3 | 10 | “er | = pe -.0,06 
nn) @ | ® || am | am jrs 
Assimilation 4 > | ie | of 10 | A = (+008 +0,68 
Assimilation . . . | 1600 | 0,5 | 10 | ne ne > +0,75 
ane sn an] ME RE 
Assimilation . . . | 6400 | 025 10 | a pr es +0,83 
assimilation . . . | 100 # 2 | 10 | = | m4 Br -0,56 





Inualt für sämtliche Versuche: 1000 ccm; Gew. für sämtliche Versuche: 0,656 g. 




















Fucus. 
ii rue atl 3 | Zi | 288 EB en zu 0,32 
we Mn | 400 | : | 10 | oa | mee Mena +0,19 
Assimilation . . . | 800 | : | 10 | pe | = ee +0,41 
Assimilation . . . | 1600 | 0,5 | 10 | pe | 7 = +0,39 
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Fucus (Fortsetzung). 
Be- Tem- 
leuchtung ha ste l never | Titer neck 
in MK in°C | 
i 2,82 3,10 +0,28 
Assimilation 6400 0,25; 10 2,85 | 3,13 +0,28 +0,28 
wry 2,82 | 337 |+055 _,. 
Assimilation 3200 0,5 | 10 2.83 | 338 |+0,55 +0,55 
AGO : (06) Wu | 289 | 256 |-0,33 
Assimilation 100 2 10 | 2,89 | 2.57 ® 0,32 — 0,33 











Inhalt für sämtliche Versuche: 828 com; Gew. für simtliche Versuche: 1,106 g. 


























Ammon... | 200 | a | 10 | 338 | 335 [ion +000 
ee 
Assimilation... 1600 | 05 | 10 no | = me +02 
Assimilation . . . | 3200 | 05 | 10 ; = | = m +0 
Assimilatio : Bi se | 6400 | 0,5 | 10 | = | ne; re +0,59 
Assimilati m | 100 | a 10 = | ni ra -0,01 
Assimilation . . . | 400 | 2 | 10 = | = = +0,33 











Inh. für sämtliche Versuche: 1000 ccm; Gew. für sämtliche Versuche: 0,640 g. 























Assimilation . . oo | 3 | 10 = | a br +0,17 
amino | m | 2 | 10 | 3 | oe lion +045 
Assimilstion . . . | 800 | 1 | 10 | = | 2: M +0,42 
mm ET 
Assimilation . . . | 3200 | os| 10 | 245 | re 4087 +0,38 
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Be- Tem- 
leuchtung ee À peratur | Titer vor | Titer nach 
inMK | in°C 
T 
ee | 2,81 3,29 |+0,48 
Assimilation . . . 6400 | 0,5 | 10 2,82 330 |+048 +0,48 
al = 286 | 291 |40,06 
Assimilation . . . 100 2 10 2,87 2,92 |+0,05 +0,05 











Inh. für sämtliche Versuche außer 200 MK: 828 ccm; Inh. 200 MK: 972 com; 
Gew. für sämtliche Versuche: 0,385 g. 


. 


Enteromorpha. 


Tem- 


Be- Dauer 
leuchtung | in Std. «+ Ties vor | Tim 








7 Sonnenlicht 2,82 3,29 |+0,47 
Assimilation . . . (trübe) 0,25; 10 2,83 329 |+0,46 +0,47 


Inh.: 1000 com; Gew.: 0,656 g. 




































































Fucus. 
| 282 | 3,08 |+0,26 
CC ae Sonnenlicht 9 ’ , 
Assimilation . . (trübe) 0,25; 10 2,83 | 312 |+0,29 +0,28 
Inh.: 828 com; Gew.: 1,106 g. 
Plocamium. 
| 
oa a Sonnenlicht | 2,82 3,20 +0,38 
Assimilation . . . | (trübe) | 0,5 | 10 2,83 | 321 |+0,39 +0,39 
Inh.: 1000 com; Gew.: 0,640 g. 
Delesseria. 
| 2,82 3,18 
a Sonnenlicht À q + 0,36 
Assimilation . . . | (trübe) 4 10 2,83 | 319 |+0,36 +0,36 
Inh.: 828 com; Gew.: 0,385 g. 
Meeresalgen, Sommer 1929, Helgoland. 
Enteromorpha. 
Versuch I. 
| Be- Tem- 
leuchtung | Dane peratur | Titer vor | Titer nach 
inMK | 2 Std. | jn0ç 
N 2,01 2,22 |+0,21 
Assimilation . . . 298 | 3 | 10 1,98 2,21 +0,23 +0,22 
bo: d 2,01 153 |-048 
Atmung . . . .. — 3 10 1,98 1,45 _0,53 — 0,51 
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Enteromorpha (Fortsetzung). 
Versuch II. 
Be- Tem- | 
Dauer | 
= in Std. Le Titer vor | Titer nach | 
sm. | me ou 8 | 3% (non 
208 | 159 |-o4 _. 
Atmung... .. _ 3 | 10 201 145 |_os0 -%5! 
Inh.Assim.: 1090 com; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 0,523 g; 
Gew.Atmg.: 0,712 g. 
Versuch I. 
| | 
Assimilation | 298 | 3 | 15 = | u 102 +0,24 
g 07 
Atmung ..... | $ | 3 | 15 | rs | x RX -0,7 
Versuch II. 
cosas | 2,01 226 |+0,25 
Assimilation * | 298 | 3 15 1,99 | 2,29 | +0,23 +0,24 
= 7 += | | 
| | 2,04 1,24 |-080 _ 
Atmung . . . .. | | 3 | 15 204 | 130 |-074 0,77 
Inh.Assim.: 1080 com; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 1,227 g; 
Gew.Atmg.: 1,060 g. 
Versuch I. 
| | | 
.. 2,02 | 1,99 |-0,08 
Assimilation | 298 3 | 20 | 200 | 197 |- 003 ~ 203 
tie 2 ET MT 
| 2,02 1,42 |-0,60 
Atmung . . . .. | — | 3 | 20 | 2,00 | 141 |-0,50 — 0,60 
Versuch II. 
em | | 2,02 1,99 |-0,03 
Assimilation | 298 | 3 | 20 | 2,00 | 1,97 |- 0,03 — 0,03 
VE N oe en ve RE. ug un 
i | 2,20 1,42 — 0,60 . 
Atmung..... | _ | 3 | 20 | 2,00 1,41 |-0,59 — 0,60 


Inh.Assim.: 1345 com; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 1,010 g; 
Gew.Atmg.: 0,787 g. 
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Enteromorpha (Fortsetzung). 















































Versuch I. 
| Be- re Tem- | | 
leuchtung | in Std peratur Titer vor | Titer nach 
inMK |" "| nec 
| | | | | ie 
Assimilation . . . | 298 | 3 | 25 | po | = | = _058 
De | a Fu 197 0,95 [10 
Atmung . . . .. L — | 3 25 | 4 : | - 7 
| | 195 | 0,93 |-1,02 
Versuch II. 
| . | | I 
Assimilation . . . | = | | | wa | | = -0,37 
’ | ’ | 
| | 197 | 0,95 |-102 
BB» . . . : | — 2 400 | 7 | + > —1,02 
| | | 1,95 0,93 |-1,02 
Inh.Assim.: 1355 com; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 1,035 g; 
Gew.Atmg.: 0,961 g. 
Versuch I. 
| | 
Assimilation... | 298 | 3 | 30 | = | ve + _ 0,26 
TO PE eas er Ol 
Atmung..... | — 3 | 30 | 173 | 1.02 I- on 073 
| | 
Versuch II. 
| | | 1,56 | 1,30 |-0,26 
Assimilation . . . 298 | 3 30 ’ | y | en —0,25 
ante? | af | 4 7 Ne) 09 Fe 
Atmung . . . . . | — | 3 | 30 | ges | stm A — 0,88 
Inh.Assim.: 1355 com; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 1,075 g; 
Gew.Atmg.: 0,885 g. 
Versuch I. 
| | a Ba 
Amimintion ...| 20 | 2 | 5 | = | dr (ou -ou 
ne) nt LOT En ET ET Sa le 
| | | ’ ‚ eee 
Atmung..... | — | 2 | 5 | 192 | 1,80 |-o,12 — 0,12 
Versuch II. 
Assimilation . . . | 298 | 2 5 | = | or br — 0,20 
Ber om RS. Cr = - 3 , E | = “i = és 
— | | | 1,95 | 1,84 |-0,11 
Atmung . . . .. _ 2 5 | 1,98 1,86 |-0,12 — 0,12 


| | | | 
Inh.Assim.: 1355 ccm; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 1,084 g; 
Gew.Atmg.: 0,800 g. 
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Enterumorpha (Fortsetzung). 
Versuch II (Fortsetzung). 
Be- Tem- | 
leuchtung Dei peratur ' Titer vor | Titer nach 
in MK in°C | | 
Ibis) 182 | 197 | 
m a +15 1,81 | 1,99 | +0,18 
® ı l-1bisl 182 171 |-0 
+15 1,81 1,69 











Inh.Assim.: 1355 ccm; Inh.Atmg.: 1060 com; Ge 


Gew.Atmg.: 1,328 g. 


' 
w.Assim. : 


1,96 
1,94 











Fucus. 
Versuch I. 
Aminion ...| 208 | 3 | 10 | 1% 
| | hy 
_ | 8 | 10 | I 
Versuch IL. 
| 298 | 3 | 10 = | 
cs «life 








Gew.Atmg.: 1,830 g. 





1,36 
1,35 


2,22 
2,21 
1,36 
1,35 


Inh.Assim.: 1090 com; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim. 


2,25 
2,22 














Versuch I. 

28 | 3 | 16 | it. | 
a+ | >| T 
Versuch II. 
= |e Eu i | 

IE 





Gew.Atmg.: 0,996 g. 


1,76 
1,74 


2,13 
2,13 


1,68 
1,70 





Inh.Assim.: 1080 com; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 
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Fucus (Fortsetzung). 
Versuch I. 
Be- Tem- 
leuchtung eu | peratur| Titer vor | Titer nach 
in MK * | in°c 
" 1,76 1,86 |+0,10 
Assimilation 298 3 20 1,77 188 |+0,11 +0,11 
a 1,76 1,39 |-0,37 
Atmung... . . - 3 20 1,77 141 |-036 ~ 0,37 
Versuch II 
TO R 1,91 1,98 |+0,07 
Assimilation . . . 298 3 20 1,92 2,01 +0,09 +0,08 
1,91 1,60 |-0,31 
Atmung... . . — 3 20 1,92 1,62 |-0,30 — 0,31 




















Inh.Assim.: 1355 com; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 0,574 g; 
Gew.Atmg.: 0,980 g. 








Versuch I. 

Amimilation . . | 200 | 3 | 26 | 1% | 156 |-ans 00 
Atmung . . . . - _ 3 25 in y IR — 0,31 
Versuch II. 

Assimilation . . . 298 3 25 = = a -0,05 
DEE >. 242 36 -- 3 25 in NS ir — 0,26 




















Inh.Assim.: 1355 com; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 1,132 g; 
Gew.Atmg.: 0,826 g. 








Versuch I. 

Auimiisiien . . . | 208 3 | æ ee = == 0,38 
Atmung . .... ae 3 | 30 a = aa 0,87 
Versuch II 
Assimilstion . . . | 296 | 3 | » = a — ~ 0,38 
Atmung..... zn 3 30 y er 35 — 0,67 




















Inh.Assim.: 1355 com; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 1,042 g; 
Gew.Atmg.: 1,417 g. 
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Fucus (Fortsetzung). 
Versuch II (Fortsetzung). 
Be- Tem- 
leuchtung Le peratur| Titer vor | Titer nach 
in MK in°C 
tz 1,49 0,94 — 0,55 
Assimilation . . . 298 3 35 1.47 0,94 |-0,53 — 0,54 
1,49 0,59 — 0,90 
Mca ass _ 3 35 1.47 0,56 |-091 — 0,91 
Inh.Assim.: 1355 com; Inh.Atmg.: 1060 ccm; Gew.Assim.: 0,683 g; 
Gew.Atmg.: 0,749 g. 
Versuch I. 
| 1,95 2,10 }+0,15 
Assimilation | 298 | 2 5 | 1.96 | 213 |+017 +0,16 
| 
1,95 1,86 |—0,09 
me | = [els a a a 
Versuch II. 
—* 194 | 212 |+0,18 
Assimilation | 298 2 5 1,96 | 216 |+020 +0,19 
1,94 1,86 — 0,09 
Atmumg..... | — 2 5 1.96 186 |-0,10 — 0,10 
Inh.Assim.: 1355 ccm; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 1,567 g; 
Gew.Atmg.: 1,352 g. 
u —lbis} 2,06 | 227 |+0,21 
Assimilation | 298 | 2 _2 2.09 | 229 |+0,20 +0,21 
—1 bi 2,06 2,02 — 0,04 
Atmung . . . . . | — 2 "1 2,09 203 |-0,06 —0,05 
Inh.Assim.: 1355 ccm; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 0,812 g; 
Gew.Atmg.: 1,327 g. 
Plocamium. 
Versuch I. 
u 1,99 2,22 +0,23 
Assimilation . . | 298 | 3 ba | 1.99 | 223 |+024 + 0,24 
— 0,16 


ve | 5 E | 2 | CAE 


— 0,17 
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Plocamium (Fortsetzung). 




























































































Versuch II. 
Be- Tem- 
leuchtung | Peu [peratur| Titer vor | Titer nach 
in MK in°C 
Assimilation 28 | 3 || 1 a = +0,24 
2,06 1,66 |-0,40 
Giteme.... . …. — 3 10 2,06 167 |-0,30 — 0,40 
Inh.Assim.: 1080 com; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 0,496 g; 
Gew.Atmg.: 0,870 g. 
Versuch I. 
u 2,02 2,24 +0,22 
Assimilation | 298 | 3 | 15 2,02 | 225 |+023 +0,23 
02 1,77 |- 
Atmung . . . .. | — | 3 | 15 | jun | 178 = — 0,25 
Inh.Assim.: 1080 com; Inh.Atmg.: 1060 ccm. 
Versuch IT. 
ae 2,07 2,26 |+0,19 
Assimilation | 298 3 15 2,05 | 226 |+021 +0,20 
2,02 1,77 |-0,25 
Din . . ler. - 3 | 15 | 2.02 1.78 = — 025 
Inh.Assim.: 1020 com; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 0,823 g; 
Gew.Atmg.: 0,491 g. 
Versuch I. 
Assimilation . ..| 208 | 3 | 20 | Oh | 1% [Ole -000 
1,97 1,67 |—0,30 
Atmung... .. = | 3 | 20 2 ar, 
Versuch II 
Assimilation 298 3 | 2 nes = = +0,02 
Ang . . . - - [so ) 30 | un Br -0,28 
Inh.Assim.: 1355 com; Inh.Atmg.: 1060 ccm; Gew.Assim.: 0,580 g; 
Gew.Atmg.: 0,657 g. 
Planta Bd. 18 208 
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Gew.Atmg.: 1,807 g. 








Plocamium (Fortsetzung). 
Versuch I. 
Be- Tem- 
leuchtung ar peratur| Titer vor | Titer nach 
in MK in°C 
1,90 1,62 — 0,28 
Assimilation . . . 298 3 25 1.92 164 |-028 — 0,28 
1,90 1,08 |-0,82 
Atmung . .. 3 25 1.92 118 |-0,74 — 0,78 
Versuch II 
1,92 1,48 0,44 
Assimilation . . . 298 3 25 1.93 151 |-0,42 — 0,43 
1,92 1,10 — 0,82 
A diet dû _ 6 Ç ae aa 
LT > 1 7 1 18 | 1m |-082 92 
Inh.Assim.: 1355 com; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 1,055 g; 
Gew.Atmg.: 0,957 g. 
Versuch I. 
Assimilation . . . | 28 | 3 | 30 = | = Sonn -00 
1,66 1,09 — 0,57 
Atmung..... — 3 30 1,65 075 |-0,90 — 0,74 
Inh.Assim.: 1355 com; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 0,520 g; 
Gew.Atmg.: 0,509 g. 
Versuch I. 
see 1,95 2,13 +0,18 
Assimilation . 298 2 5 1.98 214 |+016 0,17 
1,95 1,84 0,11 
Atmung . .. 2 5 108 180 |-o09 10 
Versuch II 
, 1,95 2,10 +0,15 
Assimilation 298 2 5 1,96 212 |+016 0,16 
1,95 1,88 0,06 
Ai); . 2% — 2 5 1,96 188 |-0,08 — 0,07 
Inh.Assim.: 1355 com; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 0,915 g; 
Gew.Atmg.: 1,548 g. 
sut —1bis| 1,80 1,93 |+0,13 
Assimilation 298 2 Le 1,84 194 |+0,10 +0,12 
—1bis 1,80 1,77 — 0,03 
Atmung . . . .. 2 ie 1,84 177 |-0,07 — 0,05 
Inh.Assim.: 1355 com; Inh.Atmg.: 1060 com; Gew.Assim.: 1,456 g; 
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Protokolle für die Versuche im Freien. 
Helgoland, Sommer 1929. 


Assimilation in Im Tiefe. (Wetter trübe, zeitweise klar, erst ruhig, dann aber 



































bewegt.) 
A. Enteromorpha. 
Be- Baur Tem- | 
wer. in Std. my Titer vor | Titer nach 
Assimilation . . . | _ | 3 17 2 kon = +5,53 
con 48 2,08 125 |-0,83 
itiiong . . . . . | _ ee; 2 7 nn —0,83 
| | 2,08 126 |-0,82 
B. Fucus. 
| 214 5,14 |+3,00 
Assimilation | | 9 17 ‘ ; +3,00 
BER . DB oa of : 21 5,11 |+2,99 di 
Atmung..... | — | 3 | 17 = ps + — 0,45 
C. Plocamium. 
| | 
Assimilation i? | 3 | 17 = 2 Hs - +1,08 
| , Là | LA 
RE TETE I - 
Atmung..... | — | 8 | 17 on y = — 0,26 








Zu A: Inh.Assim.: 1020 com; Inh.Atmg.: 1120 com Gew.Assim.: 1,341 g; 
Gew.Atmg.: 1,615 g. 

Zu B: Inh.Assim.: 1015 com; Inh.Atmg.: 1150 com; Gew.Assim.: 2,141 g; 
Gew.Atmg.: 1,662 g. 

Za C: Inh.Assim.: 1355 com; Inh.Atmg.: 1085 com; Gew.Assim.: 0,765 g; 
Gew.Atmg.: 0,489 g. 


Assimilation in 4m Tiefe. (Ganz klarer Himmel.) 
A. Enteromorpha. 
































Be- Tem- 
leuchtung Dauer peratur | Titer vor | Titer nach 
in MK in Std. | ino 
5,80 3,79 
Assimilation . . Zt = so lise +379 
| | | u + 
| 2,05 0,71 -1,34 _ 
Atmung . . . .. = | 3 | 17 2.06 073 |-133 1,34 
B. Fucus. 
| | 
D. 2,00 5,13 |+3,13 
Assimilation | — | 3 17 2,01 | 526 |+3,25 +3,19 
on | I. | . | zo 1,58 |-0,7 
AR. sb | — | 3 | 17 2.06 | 160 |-0,46 — 0,47 








20* 
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(Fortsetzung.) 
C. Plocamium. 
Be- Tem- | 


leuchtung ER peratur | Titer vor | Titer nach 
in MK 2 in°C | 





























ah abe 2,00 | 3,69 |+1,69 
Assimilation . . . u 3 17 2,01 | 3,75 |+1,74 +1,72 
Tao | 177 |-02% …. 
Atmung . . . . . En 3 17 2.06 175 |-031 — 0,29 


Zu A: Inh.Assim.: 1015 ccm; Inh.Atmg.: 1135 com; Gew.Assim.: 0,883 g; 
Gew.Atmg.: 1,415 g. 

Zu B Inh.Assim.: 1060 com; Inh.Atmg.: 1090 com; Gew.Assim.: 1,516 g; 
Gew.Atmg.: 1,593 g. 

Zu C: Inh.Assim.: 1355 com; Inh.Atmg.: 1125 ccm; Gew.Assim.: 1,518 g; 
Gew.Atmg.: 0,936 g. 


Assimilation in 8m Tiefe. (Sehr stark bewegte See, ganz klarer Himmel.) 





























A. Enteromorpha. 
| Be- Tem- | 
leuchtung peratur | Titer vor | Titer nach | 
inMK | ">. | in00 | 
| | | 
hide 2,09 6,19 +4,10 
Assimilation | _ | 3 | 17 2 06 637 |+431 +4,21 
he 208 | 088 |120 
| BER, | » ’ ’ a 2 
Atmung..... | | 3 17 | 2,10 0,88 |- 1,22 1,21 
B. Fucus. 
Log. | | 209 | 427 |+218 
| à | , | ’ | ’ 
Assimilation | | 3 17 2.11 428 |+2,17 +2,18 
| > | 208 | 1,60 |-048 
OO aaa = | 3 17 | 210 | 1,60 | 0,50 — 0,49 
C. Plocamium. 
| | | 
ar | 2,12 3,65 [+1,58 
Assimilation . . . | — | 3 | 17 | 2,13 368 |+1,55 +1,54 
TEE Tan | 1e |-a =! 
Atmung ..... | u 3 | 17 | 2,10 177 |-033 — 0,33 


| | 

Zu A: Inh.Assim.: 1020 ccm; Inh.Atmg.: 1135 com; Gew.Assim.: 3,258 g; 
Gew.Atmg.: 1,546 g. 

Zu B: Inh.Assim.: 1015 ccm; Inh.Atmg.: 1090 com; Gew.Assim.: 1,243 g; 
Gew.Atmg.: 1,765 g. 

Zu C: Inh.Assim.: 1355 com; Inh.Atmg.: 1125 com; Gew.Assim.: 1,399 g; 
Gew.Atmg.: 0,801 g. 
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Assimilation in 12 m Tiefe. (Bewölkter Himmel, sehr stark bewegte See.) 






































A. Enteromorpha. 
Be- Tem- 
leuchtung m peratur | Titer vor | Titer nach | 
in MK in°C | 
Assimilation . . . _ = se = du | = - 
— = .- m ; = —_ a it aS vs 
2 | — _ — | | = en 
| S| 0 ore 
B. Fucus 
| | 4 
dns. | | | 1,93 3,52 |+1,59 
Assimilation 4 - | 4 17 1,93 | 354 |+161 +1,60 
| 2,10 1,23 |-0,87 
Atmung . . . .. | _ | 4 17 2,10 | 123 |-0,87 — 0,87 
C. Plocamium. 
in | | | 2,03 2,84 |+0,81 
Assimilation . , . | - 4 | 17 | 2,05 | 286 |+081 +0,81 
RENE ET 6 en lens © = 
| 2,10 1,61 |—0,49 
Atmung . . . .. | — | 4 | 17 | 210 | 160 |-0,50 — 0,50 
Zu A: Inh.Assim.: — ; Inh.Atmg.: —  ; Gew.Assim.: — ; 
Gew.Atmg.: —. 


Zu B: Inh.Assim.: 1015 ccm; Inh.Atmg.: 1090 com; Gew.Assim.: 1,334 g; 
Gew.Atmg.: 1,813 g. 

Zu C.: Inh.Assim.: 1355 com; Inh.Atmg.: 1125 ccm; Gew.Assim.: 0,989 g; 
Gew.Atmg.: 0,720 g. 


Assimilation in 16 m Tiefe. (3 Stunden lang klar, eine Stunde trübe, ruhiges 
Wasser.) 


A. Enteromorpha. 


Be- D Tem- | 
leuchtung | ; peratur | Titer vor | Titer nach | 
in MK ne in°C | 
































Assimilation . . . - |4 17 | = . +1,03 
ner: | - Il u | m [ons 
| Lu à à 
B. Fucus 
| | 
Assimilation - | 4 17 | En | ae pe inne 
Fr | 9,12 | 1,35 10,77 _ 0,78 


2,12 134 |-0,78 
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(Fortsetzung.) 
C. Plocamium. 
I Be Tem- 
| — Dee cer Titer vor | Titer nach | 
| in “| inc A 
TS | 2,12 301 |+0,89 
Assimilation . . . | — 4 17 | 213 3,01 +0,88 +0,89 
2,12 1,38 |-0,74 
Atmung . . . . - Le 4 | 17 | 2 138 |-07 07 





Zu A: Inh.Assim.: 1015 ccm; Inh.Atmg.: 1135 ccm; 


Gew.Atmg.: 0,850 g. 


Gew.Assim.: 1,327 g; 


Zu B: Inh.Assim.: 1355 com; Inh.Atmg.: 1090 com; Gew.Assim.: 1,565 g; 


Gew.Atmg.: 1,881 g. 


Zu C: Inh.Assim.: 1020 ccm; Inh.Atmg.: 1125 ccm; Gew.Assim.: 0,826 g; 


Gew.Atmg.: 0,940 g. 


Assimilation in 20m Tiefe. (Ganz klarer Himmel, eine halbe Stunde bedeckt, 
ruhiges Wasser.) 
A. Enteromorpha. 

















| Be- Tem- | 
leuchtung jaw peratur| Titer vor | Titer nach 
in MK De | in°0 | 
| | 212 | 150 -08 _„ 
Assimilation ‘ | _ 4 | 17 2.08 150 |-0,58 — 0,60 
— — | — = _ ne mme = 
| 2.06 146 | -0,60 
| v > , 
Atmung . . . . . En | 4 17 2.08 148 |-060 ” 0,60 
B. Fucus. 

| | | 2,06 1,94 | -0,12 
Assimilation | = | 4 | 17 | 200 195 |-014 ~ 0,13 

a an se ae 1,81 |—0,25 
a Peo _ | 4 17 | 2,08 184 -04 — 0,25 

C. Plocamium. 
I ‘ = 0 

Assimilation ain = 4 ‘ 0,32 

| 2,06 1,48 |-0,58 

| Là > y pe 

Atmung . . . .. 119 206 u |e 7 


Zu A: Inh.Assim.: 1015 ccm; Inh.Atmg.: 1135 ccm; Gew.Assim.: 0,980 g; 


Gew.Atmg.: 0,903 g. 


Zu B: Inh.Assim.: 1060 ccm; Inh.Atmig.: 1090 com; Gew.Assim.: 0,958 g; 


Gew.Atmg.: 0,935 g. 
Zu C.: Inh.Assim.: 1355 cem; Inh.Atmg.: 
Gew.Atmg.: 1,292 g. 


1125 com; Gew.Assim.: 2,354 g; 
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Assimilation über Wasser. (Ganz klarer Himmel.) 
































A. Enteromorpha. 
Be- Tem- | 
leuchtung 2 vi peratur | Titer vor | Titer nach 
in MK * | in°C 
u | | 1,20 273 |+1,53 
Assimilation . . . | — > | + | 1,22 273 |+1,51 + 1,52 
L 1 — aad 
| 208 1,67 | -—0,35 
DR & . ys fom 3 “ _ 
ung | 3 | 26 | 2,02 163 |-0,39 0,37 
B. Fucus 
Kit | | 2,00 3,63 |+163 
Assimilation . . . | — 3 26 | 2,00 361 |+161 — 1,62 
| | 2,02 1,34 |-0,68 
DR: re -- 3 26 | 2,02 | 133 |-0,69 — 0,69 
C. Plocamium. 
Le à | | | 2,08 2,00 |-0,08 
Assimilation . . . | — 3 26 | 2,08 | 2,01 -0,07 — 0,08 
a | 
u... ee CRT STE es 





Zu A: Inh.Assim.: 1135 ccm; Inh.Atmg.: 1135 com; Gew.Assim.: 0,373 g; 
Gew.Atmg.: 1,224 g. 

Zu B: Inh.Assim.: 1080 ccm; Inh.Atmg.: 1090 cem; Gew.Assim.: 1,310 g; 
Gew.Atmg.: 1,927 g. 

Zu C: Inh.Assim.: 1355 ccm; Inh.Atmg.: 1125 ccm; Gew.Assim.: 0,737 g; 
Gew.Atmg.: 0,999 g. 














Kompensationspunkte. 
Enteromorpha. 
| T 
Beleucht | D Temperatur | 
u | ef oe" € | Titer vor | Titer nach 
| | GR DE — 0,08 
457 | 3 | 16—17 | 1.94 | 1.87 | _.0.07 
| , | ’ , 
Ulva lactuca. 
| 
2,07 2,09 | +0,02 
1 ee PP 2,07 2,09 | +0,02 
| 
Cladophora rupestris. 
‘ | 2,00 2,09 + 0,09 
321,6 3 | 16—17 2,00 2.09 | +0,09 
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Fortsetzung. 
Fucus serratus. 
Beleuchtung | mS | | 
le ME | im Bed. | neo Titer vor | Titer nach 
! =e 
i | 202 | 2,08 +0,06 
| = . ? 7 ’ 
Er | hdi 205 | 2,08 +0,03 
| 
| 190 | 1,98 +0,08 
um ° | =. 1,90 | 1,98 +0,08 
Plocamium coccineum 
187 | 1,92 +0,05 
= , | mi 190 | 1,95 + 0,05 
Halarachnion ligulatum. 
| LS | 1,86 — 0,02 
mt | 9 | Mal 188 | 1,82 — 0,06 
Delesseria sanguinea 
| pe | 190 +0,04 
270 | 3 | 16—17 | 1.89 1.95 +0,06 
Phyllophora Brodiaei. 
| 2,01 2,07 +0,06 
Mr hr | a 2,01 2,06 +0,05 
Enteromorpha compressa. 
| 2,03 2,07 +0,04 
2 | ’ | uni 201 | 2,06 +0,05 
Fucus serratus. 
| | 
1,99 2,08 +0,09 
tt | a | ste 1,99 2,08 +0,09 
Plocamium coccineum. 
| 
| 2,10 2,16 +0,06 
20 8 | u. | 207 | 2,14 +0,07 
Chondrus grün. 
| 2,07 2,05 — 0,02 
a, | , | ” | 2,09 2,06 -0,03 
Chondrus rot. 
| | |‘ 2,06 2,10 +0,05 
- 2 | 2 2,05 2,05 +0,00 
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Die eingehende Untersuchung der Bewurzelungsverhältnisse der Mangroven 
war eines der Probleme, die ich mir für meine Teilnahme an der von dem Zoologen 
Prof. J. W. Harms (Tübingen) geleiteten Sunda-Expedition der Notgemeinschaft 
der Deutschen Wissenschaft gestellt hatte. Diese Studien werden hier nur inso- 
weit mitgeteilt, als sie Sonneratia betreffen. Die Darstellung der Bewurzelungs- 
verhältnisse auch der anderen Vertreter der Mangrovevegetation muß einer um- 
fassenderen Schrift vorbehalten bleiben, auf welche, unter dem Titel „Die indo- 
malayische Mangrove- und Strandvegetation“, in dieser Monographie des öfteren 
vorgreifend verwiesen wird. 

Die Anlage der Expedition, die weniger auf sammlerische Tätigkeit gerichtet 
als vielmehr nach biologischen Gesichtspunkten organisiert war, ermöglichte auch 
die Behandlung experimenteller Fragen. Es wurde deshalb mit den morphologi- 
schen Studien eine Prüfung der Atemwurzeltheorie verbunden und eine Analyse 
der Bodenverhältnisse des Standortes der Mangroven angestrebt. 
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Sehr zum Vorteil gereichte diesen Untersuchungen, daß es mir gelang, den 
Chemiker der Expedition, Herrn Dr. Orro Dracznporrr (Chemisches Labora- 
torium der Bayer. Akademie der Wissenschaften in München), für das Problem 
zu interessieren. Mit ihm zusammen wurden die experimentellen Arbeiten aus- 
geführt, welche nicht nur mancherlei theoretischen und apparativen, sondern auch 
äußeren Schwierigkeiten begegneten, die zu überwinden einem einzelnen kaum 

gewesen wäre. Die reibungslose und förderliche Art der Zusammen- 


Phoethal, choniechen Abteilung des Chemischen Laboratoriums der Bayer. 
Akademie der Wissenschaften in München. 

Die Bearbeitung der Schlammproben hat das Institut für Bodenkunde der 
Forstl. Versuchsanstalt in München übernommen, wofür sowohl seinem Vorstand, 
Herrn Prof. Dr. Ricnarp Lana, wie Herrn Dr. HERMANN SALLINGER, der die 
Analysen ausführte, aufs wärmste auch an dieser Stelle gedankt sei. 

Ferner gebührt unser Dank der Firma RI&DEL-DE Han in Seelze bei Hannover, 
welche der Expedition in großzügigster Weise sämtliche benötigten Chemikalien ko- 
stenlos zur. Verfügung stellte. Die ausgezeichnete Beschaffenheit und zweckmäßige 
Verpackung derselben hat uns die chemischen Arbeiten unter den schwierigen Tro- 

penverhältnissen ganz wesentlich erleichtert. Besonders bewährt haben sich bei der 
Herstellung der Normallösungen die von dieser Firma gelieferten Fixanalpräparate. 

Die Abbildungen sind mit wenigen Ausnahmen von mir selbst gezeichnet 
bzw. aufgenommen worden, stellen also zum größten Teil Originale dar. 


München, im Herbst 1930. WILHELM TROLL. 


Einführung. 
Wie kaum in einer anderen Vegetationsformation gelangen in der 
Mangrove die Wurzelbildungen zu einer eigentümlichen und überragen- 
den Entwicklung. Vor allem sind es die Arten von Rhizophora, die durch 
ihre meist umfangreichen Gestelle von Luftwurzeln die Physiognomie der 
Mangrovevegetation oft weithin bestimmen. Aus dem Stamme und den 
Ästen entspringend, wenden sich diese Luftwurzeln, gewöhnlich unter 
wiederholter Verzweigung, in bogenförmigem Verlauf dem Boden zu, 
dringen in ihn ein und verankern den Baum darin (Abb. 1). 
Interessanter beinahe noch sind jene Bäume der Mangrove, deren 
eigentliche Wurzeln im Boden stecken, die aber von diesen aus seitliche 
Auszweigungen über das Substrat emporsenden; diese Art von Luft- 
wurzeln strebt also nicht von den öberirdischen Stammteilen her dem 
Boden zu, sondern wächst aus ihm in die Luft hinein, freilich nur bis zu 
einer gewissen Länge, da mit dem Austritt aus dem Substrat der Vege- 
tationspunkt seine Tätigkeit allmählich einzustellen gezwungen ist. Am 
auffallendsten treten uns diese pfahlförmigen Luftwurzeln bei den Arten 
von Sonneratia entgegen, weshalb sie hier auch zuerst beachtet wurden. 
Schon RumrHıus hebt bei diesen Bäumen das Fehlen ,,schlangenfér- 
miger‘‘ Wurzeln nach Art derjenigen von Rhizophora hervor. Dafür aber 
ist nach ihm ,,den geheelen grond niet alleen om deze boomen, maar ook 
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een groote spatie van buyten, rondom bezet met ontelbaare regte toege- 
spitste hoorns, omtrent een span of een voet lang boven de aarde, een zo 
digt aan malkander, dat men qualyk een voet tusschen beide zetten kan‘. 

Die Erscheinung einer Sonneratia ist damit treffend beschrieben, wie 
man aus Abb. 2 entnehmen mag, in der ein älteres Exemplar von Sonne- 
ratia alba inmitten seines Luftwurzelfeldes dargestellt ist. 


Ähnliche Wurzelbildungen wie bei Sonneratia begegnen uns auch bei anderen 
Bäumen und Sträuchern der indo-malayischen Mangrove. Aber obwohlsie die Auf- 





Abb. 1. Rhizophora conjugata mit mächtigen Luftwurzelgestellen. Im Vordergrund Luftwurzeln 
von Sonneratia alba. Ebbe. Riff-Mangrove an der Nordseite der Bai von Haria (Saparua, Molukken). 


merksamkeit der Botaniker seit langer Zeit schon auf sich gezogen haben, sind sie 
doch erst unvollständig untersucht, zum Teil sogar gänzlich unbekannt geblieben. 
Wir werden darauf an anderer Stelle eingehend zurückkommen?. Um so mehr kann 
hier ein kurzer Hinweis genügen. Er soll vor allem dazu dienen, die große Mannigfal- 
tigkeit,in der diese oberirdischen Wurzelorgane auftreten, in Erinnerung zu bringen. 

Sonneratia am ähnlichsten sind die Arten von Avicennia; nur sind die Luft- 
wurzeln bei ihnen weniger kräftig. Auch bei Lumnitzera erheben sich Seiten- 
wurzeln der flach im Boden streichenden stärkeren Wurzelstränge über das Sub- 


1 Herbarium amboinense, 4. Buch, Kap. 62. Im lateinischen Text heißt 
obige Stelle: ,,Totum porro solum circa hanc arborem ad magnam etiam distan- 
tiam obsessum est innumeriserectis et acuminatis cornibus, spithamam vel pedem 
circiter longis supra terram elevatis, adeoque sibi adunatis, ut vix pedis intersti- 
tium relinquatur.“ 

2 Trott, W.: Die indo-malayische Mangrove- und Strandvegetation. In Vor- 
bereitung. 
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strat, kehren indes in scharfem Bogen wieder zu ihm zurück. Über dem Boden 
erscheinen hier also niedrige Wurzelkniee, die dicht mit großen weißen Lenti- 
zellen besetzt sind, sonst aber keine Besonderheiten zeigen. 

Bei Bruguiera, wo die Strangwurzeln selbst derartige Kniee bilden, erfahren 
diese durch die einseitige Förderung des sekundären Dickenwachstums ihres Holz- 
körpers eine absonderliche Ausgestaltung! : sie wachsen pfahlartig über das Sub- 
strat empor und gewinnen schließlich in vielen Fällen, häufig z. B. bei Br. parviflora 
W. et A., ein ähnliches Aussehen wie die Luftwurzeln von Sonneratia (Abb. 3). 

Bei Carapa moluccensis Lam. treten keine Wurzelkniee auf. Die ebenfalls 
pfahlartigen ,,Luftwurzeln“ (Abb. 4) kommen zustande durch örtliche Verstär- 





Abb. 2. Sonneratia alba. Basal verzweigter Stamm inmitten seines Luftwurzelfeldes, bei Ebbe. 
Mangrove bei Latéri (Ambon). 

kung des sekundären Dickenwachstums der Wurzeloberseite, während diese bei 
Carapa obovata BL. gleichmäßig zu einer Brettwurzel sich verbreitert. Von Luft- 
wurzeln im eigentlichen Sinne kann man hier also ebensowenig sprechen wie bei 
Bruguiera; in beiden Fällen sind die den Luftwurzeln von Sonneratia oder Ari- 
cennia ähnlichen Organe nichts anderes als einseitige Auswüchse des Holzkörpers 
der horizontalen Wurzelstränge. 

Was die Arten der Rhizophoreengattung Ceriops anlangt, so gehen die An- 
gaben darüber auseinander. Während Karsten? ihnen den Besitz von epigäi- 
schen Wurzelorganen abspricht, erwähnt ScHImPE»3 für ©. Candolleana Arn. fin- 


1 Trout, W.: Uber die sogenannten Atemwurzeln der Mangroven. Ber. dtsch. 
bot. Ges. 48, 81 (1930); ferner S. 371 dieser Arbeit. 

® KARSTEN, G.: Über die Mangrove-Vegetation im Malayischen Archipel. 
Eine morphologisch-biologische Studie. 1891. Bibl. Bot. 5, 41, 52 (1893). 

3 SCHIMPER, A. F. W.: Die indo-malayische Strandflora. Jena 1891, S. 36. 
Der Irrtum ist auch in ENGLER-PRANTLS Natürl. Pflanzenfamilien (III/7, S. 43) 
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gerähnliche Luftwurzeln nach Art derjegigen von Avicennia. Beides ist unzu- 
treffend. Ceriops bildet Wurzelkniee, die denen von Bruguiera vergleichbar sind 
und nur darin sich von ihnen unterscheiden, daß sie etagenförmig wachsen. 

Fälschlicherweise werden Luftwurzeln für Scyphiphora hydrophyllacea GaERTN. 
angeführt!. Zweifellos liegt hierbei eine Verwechslung vor, vielleicht mit Avicennia 
officinalis, die im nichtblühenden Zustand Scyphiphora manchmal täuschend 
ähnlich sieht. Wir konnten nie Luftwurzeln an dieser strauchförmig wachsenden 
Pflanze wahrnehmen und stets nur finden, daß die Bodenwurzeln nahe der Ober- 
fläche streichen, ohne eigentlich über sie emporzutreten. 

Gänzlich unbekannt blieben bis heute die Wurzelkniee von Aegiceras und die 





Abb. 3. Hruguiera parviflora: Stammbasis von zwei Bäumen, in deren Umgebung zahlreiche 

luftwurzelähnlich ausgewachsene Wurzelkniee sich befinden. Diese sind dicht mit Florideen be- 

wachsen. Von links ragen Luftwurzeln von Rhizophora conjugata ins Bild, im Hintergrund ist 
(strauchförmig) Aegiceras majus zu sehen. Ebbe. Mangrove bei Latéri (Ambon). 


eigentümlichen Knorren am Wurzelsystem von Camptostemon aruense Bucc.2, 
einem stattlichen Baum der ostmalayischen und papuasischen Küstengebiete, 
dessen Zugehörigkeit zur Mangrovevegetation nirgends erwähnt wird. BECCARI® 
hat ihn von den Aru-Inseln beschrieben, wo auch wir ihn, namentlich im Osten 
dieser Inselgruppe, häufig antrafen. Er dringt aber westlich bis Ambon vor‘ und 
ist wie auch andere Bombacaceen durch Bildung von Schwimmholz ausgezeichnet. 


eingegangen, ebenso in KooRDERs, S. H.: Exkursionsflora von Java 2, S. 668 und 
in NEGER, F. W.: Biologie der Pflanzen, S. 348 (Stuttgart 1913). 

1 KoorDERS, S. H.: Exkursionsflora von Java 3, 258. 

2 Die Bestimmung der Pflanze, die sich, da von ihr neben Blättern und 
Früchten nur Blütenknospen vorlagen, nicht eben einfach gestaltete, verdanken 
wir Herrn Prof. K. SuESsENGUTH (München). 

3 Malesia 8, 274. 4 Vielleicht auch noch weiter westwärts! 
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Wie aus dieser Skizze zu ersehen ist, bedürfen die Bewurzelungsver- 
hältnisse der Mangroven dringend einer Neubearbeitung und, soweit sie 
schon bekannt sind, einer gründlichen Nachuntersuchung. Dies soll hier 
für Sonneratia geschehen, deren Luftwurzeln nicht nur den komplizier- 
testen Bau zeigen, sondern auch in eigenartiger Weise den Bedingungen 
angepaßt sind, welche den Standort der Pflanze kennzeichnen. Damit 
ist schon kurz der Inhalt der vorliegenden Abhandlung angedeutet: sie 
strebt eine Erweiterung und Vertiefung unserer bisherigen Kenntnis der 





Abb. 4. Carapa moluccensis, luftwurzelähnliche Auswüchse der Bodenwurzein zwischen Luft- 
wurzeln von Rhizophora conjugata. Im Hintergrund Blätter von Ceriops Candolleana. Ebbe. 





Pulu Enu (Aru-Inseln). 


Luftwurzeln von Sonneratia an und wirft damit im Zusammenhang er- 
neut die Frage nach ihrer biologischen Bedeutung auf. 

Einleiten wollen wir unsere Darstellung mit einem geschichtlichen 
Rückblick, der zugleich die Entwicklung des Luftwurzelproblems bei den 
Mangroven im allgemeinen zu skizzieren geeignet ist. Wir werden dabei 
zurückverwiesen bis auf die Zeit des alten Rumpr, des Verfassers des 
Herbarium amboinense. 


Wie Rumpuivs erzählt!, herrschte schon bei seinen Zeitgenossen die An- 
schauung, daß die Luftwurzeln von Sonneratia „uytspruytzels aan de wortelen 
zyn“. Man hatte also im wesentlichen dieselbe Vorstellung vom Wurzelsystem 


1 A. a. O.: 4. Buch, S. 112. 
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des Baumes, die sich erheblich später bei TEMPLETON! wiederfindet, wenn er sagt: 
„Its roots spread far and wide through the soft moist earth and at various di- 
stances along send up most extraordinary long spindleshaped excrescences four 
or five feet above the surface?.“ Rumputvs selbst allerdings hatte sich durch das 
Ausgraben von Luftwurzeln eine abweichende Ansicht gebildet, die, obwohl sie 
nur mehr historisches Interesse beanspruchen kann, hier dennoch referiert wer- 
den soll. Denn sie ist gegründet auf die seitliche Verzweigung der Luftwurzeln, 
die von allen späteren Autoren vernachlässigt wurde und erst im folgenden wieder 
entschiedene Berücksichtigung erfährt. 

Nach RomPaius sind die „Hörner“ (Luftwurzeln) in der Mitte, bis wohin sie 
im Boden stecken, etwa armdick. Ihr oberirdischer Teil ist ein bis zwei Fuß lang 
und läuft spitz zu. Nach unten verschmälern sie sich ebenfalls. Dort gehen von 
ihnen zahlreiche starke „Fasern“ (Seitenwurzeln) ab, die außen von einem „spon- 
giösen Fleisch“ (der Rinde) umgeben sind und im Innern einen „zähen Nerven“ 
(Zentralzylinder) besitzen. Die stärksten dieser Fasern sollen mit denen der be- 
nachbarten Hörner und so alle Hörner unter sich zusa hängen, die letzten 
endlich mit den eigentlichen Wurzeln des Baumes, den „regte dikke wortelen“, 
die an der Stammbasis meist eine Strecke weit sichtbar sind. 

Welche Vorstellung hat sich also RumrHıus von dem Wurzelsystem der 
Sonneratia, seines „Mangium caseolare“, gebildet? Offenbar betrachtet er die 
Luftwurzeln, wie schon seine Bezeichnung ,,hoorns“ ausdrückt, als Organe sui 
generis, die zwar keine eigentlichen Wurzeln sind, aber dem Wurzelsystem inso- 
fern angehören, als sie untereinander verbunden und den „richtigen‘‘ Wurzeln 
angeschlossen sind. Jedes Horn spaltet sich nach ihm an seinem unteren Ende 
in zwei Äste, die mit den entsprechenden Ästen benachbarter Hörner in Ver- 
bindung stehen und nichts anderes sein sollen als die stärksten der aus den Hör- 
nern zahlreich entspringenden Fasern. 

Die eigentlichen Wurzeln hat er sich jedenfalls nur sehr kurz vorgestellt, oder 
auch gedacht, daß sie, anstatt flach im Boden zu streichen, wie bei anderen Bäu- 
men tief in ihn eindringen, so daß man sie nicht weiter verfolgen kann, als sie 
in der nächsten Umgebung des Stammes an sich schon sichtbar sind. Er hat 
also nicht erkannt, daß die horizontal im Boden verlaufenden Stränge, an wel- 
chen die „Hörner“ sitzen, gerade diese „regte dikke wortelen“ sind, sondern hat 
sie sozusagen unter die Luftwurzeln aufgeteilt. Daher rührt seine Bezeichnung 
„splitshoorns“, d. h. gespaltene Hörner (im lateinischen Text „bifida cornua“)?. 


Man sieht: Eine höchst originelle Auffassung der Wurzelbildung 
unseres Baumes, in der fast das ganze Wurzelsystem auf die seitliche Ver- 
zweigung der Luftwurzeln zurückgeführt ist. Aber was diese sonderbaren 
„Hörner“, die doch keine Wurzeln sein sollen, eigentlich bedeuten, die 
jener Zeit so nahe gelegene Frage nach dem Zweck, taucht bei RumrHıus 
nicht auf und wird erstmals von SMITH* gestellt, der jedoch noch keine 





1 Memoir on the Genus Cermatia and some other exotic Annulosa (in a letter 
addressed to the Secretary). Trans. Entomol. Soc. Lond. 8, 302 (1841—1843). 

2 Die Längenangaben sind übertrieben. Zwar kommen ausnahmsweise Luft: 
wurzeln von 1,5 m Länge vor, meist jedoch sind sie kürzer (wie RUMPHIUS sagt- 
„een span of een voet lang boven de aarde“). 

3 Diese Bezeichnung bezieht sich also nicht, wie TISCHLER (Ann. Jard. Bot. 
Buitenzorg 1910, 3. Suppl., S. 157) irrtümlich meint, auf über dem Boden ver- 
zweigte Luftwurzeln! 

4 In Ress, A.: The Cyclopaedia 83 (London 1819), unter ,,Sonneratia“. 

Planta Bd. 13. 21 
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Antwort darauf zu geben vermag. Er schreibt mit Beziehung auf Rum- 
Prius: „What those horn-shaped excrescences are, which occupy the soil 
at some distance from the base of this tree, from a span to a foot in 
length, and of a corky substance, as described by RUMPHIUS, we can offer 
no conjecture.‘ Und noch 1885 sagt WARMING ! von der sich ähnlich ver- 
haltenden Avicennia: „Wozu diese Wurzeln dienen oder wodurch ihre 
Bildung hervorgerufen wird, vermochte ich nicht zu enträtseln.‘“ 

Ein erhöhtes Interesse hat man den Luftwurzeln von Sonneratia erst 
zugewendet, seit GoRBEL* die Anatomie vor allem ihrer oberirdischen 
Teile geschildert und auf Grund derselben sie als Atmungsorgane für das 
übrige, im durshnäßten sauerstoffarmen Boden lebende Wurzelsystem 
gedeutet hat. Das war zunächst nur eine Vermutung, für die ein experi- 
menteller Beweis nicht erbracht wurde; aber es kam damit ein ganz neu- 
artiges, nämlich ein organographisches Moment in die Beurteilung der 
Luftwurzeln, das andere Forscher zu genaueren Untersuchungen anregte. 

Zunächst handelte es sich darum, die GozBEtsche Deutung auf ex- 
perimentellem Wege zu bestätigen oder zu widerlegen. KARSTEN führte 
deshalb Respirationsmessungen durch, freilich nicht an Sonneratia, son- 
dern an Bruguiera eriopetala — „in der Voraussetzung, daß den bei den 
verschiedenen Pflanzen der Mangrove gefundenen, über das Niveau be- 
trächtlich hervorragenden Wurzelorganen die gleiche Rolle zufallen 
werde“ ®. Diese an sich verdienstvollen Versuche wurden von KARSTEN 
selbst* und auch sonst allgemein als Bestätigung der Atemwurzeltheorie 
aufgenommen, z. B. von SCHIMPER®, GOEBEL® und WESTERMAIER’, ja 
letzterer dichtete Sonneratia sogar einen besonderen, von den Gezeiten 
unterhaltenen „Respirationsmechanismus‘ an. Wie aber im Eingang 
zum III. Abschnitt des II. Hauptteiles dieser Abhandlung dargelegt wird, 
hält schon die Durchführung von Karstens Respirationsmessungen der 
Kritik nicht stand, so daß auch aus den gewonnenen Werten nicht 
zwingend folgt, daß den Luftwurzeln von Bruguiera, Sonneratia und an- 
deren Mangroven die Rolle von Atmungsorganen zukommt. 

Von all dem abgesehen : sämtliche bisherigen Darstellungen und Deu- 
tungen erfolgten oline genügende Kenntnis des Gesamtwurzelsystems 
der betreffenden Mangroven, von dem die Luftwurzeln nur der äußerlich 
7 1 Bot. Zbl. 21, 318 (1885). 

2 Über die Luftwurzeln von Sonneratia. Ber. dtsch. bot. Ges. 4, 249 (1886). — 
Über die Rhizophorenvegetation. Sitzgsber. naturforsch. Ges. Rostock (1886). — 
a 1, 139 (Marburg 1889). 

A. a. O 

4 Vgl. seine Mitteilung ,, Über die Mangrove-Vegetation im Malayischen 
Archipel“. Ber. dtsch. bot. Ges. 8, 49 (1890). 

5 À. a. O., 8. 37. 

6 Organographie der Pflanzen, 1. Aufl., S. 481, auch 2. Aufl., 8, 1281. 

7 WESTERMAIER, M.: Zur Kenntnis der Pneumatophoren, 8.6 (Freiburg, 
Schweiz 1900). 
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sichtbare Teil sind. So schreibt SCHIMPER! von Avicennia und Sonneratia: 
„Sie erzeugen ungeheuer lange, kabelartige Wurzeln, die, im Schlamm 
wenig tief und genau horizontal kriechend, nach oben spargelartig in die 
Luft ragende, nach unten vielverzweigte und reichlich mit Fasern ver- 
sehene senkrechte Seitenäste bilden.‘ Die Bewurzelung der „Spargel“ 
ist darin mit keinem Worte erwähnt, und man bekommt den Eindruck, 
daß die Luftwurzeln als unverzweigte Äste von den horizontalen Wurzel- 
strängen abgehen, so etwa wie es SCHIMPERs Abbildung von Avicennia 
zeigt?. Das feinere Wurzelsystem hat man trotz seiner auffallenden Lo- 
kalisation an den im Schlamm befindlichen Teilen der Luftwurzeln ganz 
übersehen. Und wenn auch GOEBEL? beiläufig bemerkt, daß an älteren 
Spargelwurzeln von den unteren Teilen Seitenwurzeln ausgehen, die ihrer- 
seits wieder mit dünneren Wurzeln besetzt sind, so spielte diese Beobach- 
tung bei der Deutung doch keinerlei entscheidende Rolle. Man begnügte 
sich im allgemeinen damit, die Anatomie der Luftwurzeln zu schildern 
und darin, gemäß den sonst bewährten Prinzipien einer „physiologischen 
Pflanzenanatomie“, eine Bestätigung der Atemwurzeltheorie zu finden. 

Es wird jedoch eine biologische oder physiologische Deutung der Luft- 
wurzeln nur haltbar sein, wenn sie sich auf das gesamte Wurzelsystem 
gründet und aus ihm heraus erfolgt. Sie muß ferner über eine ein- 
gehende Kenntnis des Standortes der Mangrovepflanzen, dessen, was 
man in einem weiteren Sinne ihren Lebensraum nennen kann, verfügen. 

Von den Standortsbedingungen interessiert hier in erster Linie die 
Beschaffenheit des Substrates. Man begegnet überall der Annahme 
außerordentlicher Sauerstoffarmut des Schlammbodens der Mangrove- 
küsten, aber über das Stadium der Vermutungen ist man bislang nicht 
hinausgekommen, ganz zu schweigen von der Unkenntnis anderer Eigen- 
tümlichkeiten, die sich aus dem Einfluß der Gezeiten auf die Mangrove- 
gebiete herleiten und im I. Hauptteil genauer analysiert werden sollen. 
Dieser wird auch an einer Reihe von Beispielen eine Darstellung der 
Gliederung der Vegetation in größeren Mangrovegebieten und der Stel- 
lung von Sonneratia in ihr zu geben versuchen. 

Es folgt sodann im II. Hauptteil die morphologische und anatomische 
Behandlung. des Wurzelsystems von Sonneratia. Anschließend daran 
werden auch neue Versuche über die Funktion der Luftwurzeln als Re- 
spirationsorgane mitgeteilt werden. Wenn dabei der Atemwurzeltheorie 
eine andere Auffassung an die Seite gestellt wird, so soll das nicht heißen, 
daß beide Anschauungen miteinander unvereinbar seien. Vielmehr wird 
im Schlußabschnitt eine Synthese versucht werden. 

Die Untersuchungen wurden zum Teil an Sonneratia alba Sm., zum 
Teil an Formen von Sonneratia acida Linn. f. ausgeführt. Diese beiden 

1 A. a. O., S. 36. 2 A. a. O., Taf. VI, Abb. 1. 


3 Über die Luftwurzeln von Sonneratia. Ber. dtsch. bot. Ges. 4, 250 (1886). 
21* 
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Arten hat bereits RUMPHIUS auseinandergehalten!, vor allem auf Grund 
der Farbe der Blumenblätter bzw. der Stamina, die bei der ersteren weiß, 
bei S. acida dagegen dunkelrot gefärbt sind. Zu diesem Unterschied 
kommen noch andere Merkmale, von denen die Gestalt der Früchte be- 
sonders von Wichtigkeit ist. Sie sind bei S. acida auffallend groß und 
messen etwa 6 cm im Durchmesser bei einer Höhe von 3—4 cm, während 
sie bei S. alba nur etwa 4 cm breit und 3 cm hoch sind. Sind Blüten und 
Früchte vorhanden, so sind beide Arten nicht schwer zu unterscheiden. 
Auf Grund der Blattgestalt jedoch ist eine sichere Bestimmung kaum 
möglich, wenngleich die Blätter bei S. acida gewöhnlich elliptisch oder 
rundlich und nur selten obovat, bei S. alba hingegen meist ovat oder 
obovat sind. Ferner sind die Zweigenden bei S. acida sehr stark vier- 
kantig bzw. geflügelt (,,ramuli quadrangulares‘‘), was bei S. alba in weit 
geringerem Maße der Fall ist (,,ramuli teretiusculi‘‘). 

Von Sonneratia acida hat vor Rumputus bereits REEDE in seinem 
Hortus malabaricus? eine ausgezeichnete Beschreibung und Abbildung 
geliefert, in der namentlich der Bau der Blüten, die Gestalt der Früchte, 
der Blätter und der Zweigenden hervorgehoben und auch angegeben wird, 
daß der Baum ,,in fluminum ripis‘ wächst. Die Luftwurzeln werden aber 
von REEDE mit keinem Worte erwähnt. 

Eine ganze Reihe weiterer Arten hat BLuME® beschrieben, so 8. obovata BL., 
8. evenia BL., 8. lanceolata Bu., 8. neglecta Bu., wozu noch S. Pagatpat Buanco* 
kommt. Aber hinter alle diese Formen BLUMESs ist das ,, Anne satis distincta?“ 
MiqueLs5 zu setzen, zumal er sie, wie die Namen schon lehren, hauptsächlich auf 
die Form der Blätter gegründet hat. Wahrscheinlich also gehören diese Arten in 
die Formenkreise von S. alba und S. acida, welche Sammelarten darstellen und 
am zweckmäßigsten als solche beibehalten werden®. Denn bei der außerordent- 
lichen Variabilität dieser Pflanzen in der Blattgestalt könnte man bei der Auf- 
stellung neuer Arten nach dem Muster BLumes ins Endlose gehen, ohne doch je 
auf einen grünen Zweig zu kommen. 

Besondere Arten stellen wohl Sonneratia apetala Ham.’ und S. ovata BACKERS 


1 À. a. O., 4. Buch, Kap. 62 sowie Taf. 73 und 74. Die Abbildungen sind aber 
sehr wenig charakteristisch. Die auf Taf. 73 dargestellte Pflanze ist das ,, Mangium 
caseolare album“ (Sonneratia alba), Taf. 74 zeigt die rotblütige Form (,,Mangium 
caseolare rubrum“, Sonneratia acida). Vergleiche dazu auch MERRILL, E. D.: An 
Interpretation of RumrHıus’s Herbarium Amboinense. Manila 1917, S. 383. 

2 REEDE, H. van: Hortus Indicus Malabaricus, Pars III, S. 43 und Tab. 40 
(Amsterdam 1682). 

3 Biome, C. L.: Museum Botanicum Lugduno-Batavorum. Bd. I. Lugduni- 
Batavorum 1849—1851, S. 336 ff. 

4 Branco, P. Fr. M.: Flora de Filipinas, S. 424. Manila 1837. 

5 Miquez, F. A. W.: Flora von Nederlandsch-Indiö, 1. Deel, 1. Afd., S. 496. 
Amsterdam, Utrecht, Leipzig 1855. 

6 So z. B. identifiziert BACKER S. evenia BL. mit S. alba (vgl. unten Anm. 8!). 
Zweifellos gehört auch S. obovata Bu. zu dieser Art. 

7 Hooker, J. D.: The Flora of British-India 2, 580. London 1879. 

8 Backer, C. A.: Contributiones ad cognitionem Florae Indiae Batavae. 
Bull. Jard. Bot., ser. III, 2, 315, besonders 329. Buitenzorg 1920. 
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dar. Beide sollen apetalsein und wären darin von 8. alba und acida zu trennen. Je- 
doch ist auch hier Vorsicht am Platze. Für S. ovata Backer möchte ich das Fehlen 
der Petala nicht in Zweifel ziehen. Bei 8. apetala Ham. dagegen könnten sie leicht 
übersehen worden sein. Dies war bis in jüngste Zeit auch der Fall bei S. alba. 

Daß Roumputvs die Petala hier nicht entdeckt hat, ist bei ihrer Unschein- 
barkeit begreiflich. Sie gleichen ganz den Filamenten und sind in nicht sehr 
großer Zahl vorhanden. Der Irrtum ist aber in spätere Florenwerke übergegangen. 
SMITH! schreibt in Anlehnung an RuMPHIUS: „‚no mention is made of any petals“ 
und meint bei Sonneratia apetala: „The want of petals in this species induces us 
the more readily to believe, that they may also be wanting in the last (S. alba), and 
that the accurate Rumpuius has not merely by accident omitted to mention 
them.‘ Auch nach BLUME, Mique, Hooker und ROBINSON? ist Sonneratia alba 
apetal. Erst Backer hat fiir diese Art die Petala erwähnt. 

Die Artunterschiede zwischen Sonneratia alba und acida sollen sich 
nun auch in der Wurzelbildung, vor allem der Zahl, GréBe und Gestalt 
der Luftwurzeln, geltend machen. RUMPHIUS sagt in dieser Hinsicht von 
Sonneratia acida: „Ipsaque etiam arbor circa sese ista cornua profert 
bifida, sed rariora, et breviora quam circa precedentem (S. alba). Es 
mag dies mit dem Standort zusammenhängen, gerade auf den Molukken, 
wo #. acida nicht so stark überflutet wird wie S. alba. An Standorten, 
die unter stärkerem Gezeiteneinfluß stehen, entwickelt aber auch S. acida 
so zahlreiche Luftwurzeln, daß ein Unterschied S. alba gegenüber kaum 
zu erkennen ist. Nach SCHIMPER* sind ferner die Luftwurzeln bei letz- 
terer Art weit kürzer und im Verhältnis dicker als bei S. acida. Auch 
dafür dürfte der Standort maßgebend sein, denn wir werden unten sehen, 
daß die Länge des epigäischen Teiles der Luftwurzeln und damit im Zu- 
sammenhang ihr relativer Durchmesser, über die absoluten Ausmaße 
nichts aussagen, und Luftwurzeln, die als kurze dicke Organe über dem 
Boden erscheinen, recht beträchtliche Länge besitzen können. Diese 
Unterschiede sind also nicht sehr tiefgreifend. Ganz und gar endlich 
stimmen die Luftwurzeln in ihrer morpholosischen und anatomischen 
Beschaffenheit überein, so daß zu den folgenden Untersuchungen un- 
bedenklich beide Arten nebeneinander herangezogen werden durften. 


I. HAUPTTEIL 


Natur und Eigenart des Standortes von Sonneratia. 
I. Abschnitt. Die Stellung von Sonneratia in der Mangrovevegetation. 
Einleitung. 

Die Mangroven sind amphibische Pflanzen, die mit ihren Blättern in 
der Luft, mit ihrem Wurzelsystem im Wasser oder doch in einem mit 
Wasser dauernd durchtränkten Boden leben. Als solche sind sie ge- 

1 In Ress, A.: The Cyclopedia 88, London 1819, unter ,,Sonneratia“. 

2 „Flower apetalous“, Pl. Rumph. Amb. 290 (zitiert nach MERRILL, a. a. O. 


S. 383). 
3 Vgl. unten S. 328. 4 À. a. O., S. 36. 
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bunden an die Gezeitenzone der tropischen, teilweise auch der subtro- 
pischen Küsten, wo sie besonders auf den Schwemmländern an den Mün- 
dungen der Flüsse ausgedehnte Wälder bilden, in die bei Flut das Meer- 
wasser bzw. das mit Seewasser untermischte, also brackige Wasser der 
durch die Flutwelle gestauten Flüsse eindringt: was die Bezeichnungen 
„tidal forests‘ und ,,vloedbosschen“, welche die Engländer und Hollän- 
der diesen Küstenwäldern geben, veranlaßt hat. Bei Ebbe dagegen weicht 
die Überschwemmung und dann erscheinen die Mangrovewälder als 
unwegsame Sümpfe, die dem Vordringen des Menschen schier unüber- 
windliche Hindernisse entgegensetzen, zumal ihr Boden aus einem an der 
Oberfläche weichen, in der Tiefe aber zähen Schlamm besteht. 

Mangrove findet sich aber nicht nur an den schlammigen Küsten der 
Schwemmländer, sondern auch auf Koralle, in ausgedehntem Maße z.B. 
auf den Molukken, ja sogar auf felsigen Abrasionsküsten, wo kein oder 
nur wenig Schlamm sich absetzt und die Bäume gezwungen sind, ihre 
Wurzeln in Löcher und Spalten des meist porösen Gesteins zu zwängen!. 
Da hierzu nicht alle Arten in gleicher Weise befähigt sind, so ergeben sich 
Abweichungen in der floristischen Zusammensetzung der Mangrove- 
bestände auf Schwemmland- und Riffboden. Wir wollen diese beiden 
Ausbildungsformen kurz als Schwemmland-Mangrove und als Riff-Man- 
grove unterscheiden und uns letzterer zunächst zuwenden. 


1. Kapitel. Die Riff-Mangrove. 

Ein erstes Beispiel sei hergenommen von der Westküste Sumatras bei Padang. 
Das Gebirge tritt dort unmittelbar an die Küste heran und fällt stellenweise steil 
ins Meer ab. Saumriffe von wechselnder Breite vermitteln den Übergang des 
Landes ins Meer. In stilleren Buchten ist die weiße Strandlinie von See aus unter- 
brochen durch das fahle Grün der Mangroven, welche die toten Teile des Riffes 
vor dem Sandstrand besiedeln. Dieser selbst ist von den Bäumen und Sträuchern 
der Barringtonia-Formation oder von Kèlapa-Pflanzungen? der Malayen einge- 
nommen, so daß vielfach hinter der Mangrove die Blattkronen von Cocos- Palmen 
aufragen (Abb. 5). 

Der Untergrund wird gebildet von Korallenkalk, der überlagert ist von Trüm- 
mern toter Korallenstöcke oder von Sanden, zu denen jene von der Brandung 
zerrieben wurden — ein für die wenig widerstandsfähigen Wurzeln der Mangroven 
zwar nicht gerade günstiges Substrat, in dem sie aber immerhin zu wachsen 
vermögen. 

Die Mangrove bei Padang ist sehr artenarm. Sie enthält nur Rhizophora 
conjugata und Sonneratia alba, welch letztere es zu einem recht ansehnlichen 
Wuchse bringt (Abb. 5). Rhizophora conjugata dagegen bleibt strauchförmig. 
Die ungenügende Entwicklung des Wurzelsystems in dem steinigen Untergrund 
erlaubt kein beträchtliches Längenwachstum und führt zur Bildung einer Schirm- 
krone (Abb. 6), während die Pflanze an günstigeren Standorten zu stattlichen 
hochstämmigen Bäumen heranwächst. Ähnliche Unterschiede in der Wuchsform 

1 Vgl. auch Karsten: a. a. O., S.6 und 8, ferner vom selben Autor: Die 
Mangrove-Vegetation. Die Vegetationsbilder, herausgeg. von G. KARSTEN und 


H. ScHEncK 2 (Jena 1905). 
2 Kölapa oder Klapa ist die malayische Bezeichnung für die Kokospalme. 
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zeigen ja auch europäische Waldbäume, z. B. Pinus silvestris, die auf felsigem 
Grund ebenfalls kurzstämmig bleibt und eine flache breite Krone entwickelt. 
Eine prächtige Riff-Mangrove umsäumt die Bai von Haria auf Saparua, 
welche von Westen her in diese weltentlegene kleine Molukkeninsel einschneidet. 
Die Mangrove steht dort auf der Abrasionsplatte eines gehobenen Riffs, das see- 
wärts weiterwächst. Der Boden wird demgemäß zum großen Teil von nacktem 
Korallenkalk gebildet und zeigt dann keine Spur von Sand oder Schlammauflage- 
rung, so daß die Bäume und Sträucher der Mangrove nur in Spalten und Löchern, 
die überall vorhanden sind, wurzeln können!. Auf stehengebliebenen Stöcken von 
Gestein, die von der Flut nicht überspült werden, haben sich Inseln von eigent- 
lichen Strandpflanzen angesiedelt. Charakterpflanze ist darin Pemphis acidula 





Abb. 5. Sonneratia alba auf Korallenriff bei Ebbe. Links Sandstrand, mit Kokospalmen 
bewachsen. Padang (Sumatras Westküste). 


Forsr., daneben kommen vor Sophora tomentosa L., Hibiscus tiliaceus L., Scaevola 
Koenigii VaHL., Morinda citrifolia L., Thespesia populnea Corr., Clerodendron 
inerme GAERTN. u. a., als besondere Zierde eine großblütige Bikkia moluccana nov. 
spec.2. Soweit dieses Gebiet unter der Einwirkung der Gezeiten steht, ist es von 
Mangrove besiedelt, einer Mangrove, in der Sonneratia nur sehr spärlich und wie- 
derum nur in Form der Sonneratia alba, dagegen Bruguiera gymnorhiza sehr zahl- 
reich vertreten ist, so daß es den Anschein hat, als sage ihr der Standort beson- 


1 'TOBLER hat dies für die Koralleninsel Ulenge (Deutsch-Ostafrika) beschrie- 
ben und darauf hingewiesen, daß auch die Keimpflanzen, besonders die Embryo- 
nen von Rhizophora, sich fast regelmäßig in den natürlichen Löchern der Koralle 
festsetzen. Vgl. EnaLers Bot. Jb. 50, 398 (1914); ferner CRossLAND, C.: Note 
on the dispersal of Mangrove seedlings (Ann. of Bot. 17, 267 [1903]). 

2 Bestimmung von Prof. K. SUESSENGUTH. 
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ders zu. Nichtsdestoweniger zeigt sie deutlich Merkmale gehemmten Wuchses, 
vor allem kleine schirmförmige Kronen, die auf eine ungenügende Entwicklung 
des Wurzelsystems hinweisen, das an älteren Exemplaren durch zahlreiche aus 
dem Stamm entspringende Luftwurzeln verstärkt ist (Abb. 7). Rhizophora mucro- 
nata, die daneben ebenfalls vorkommt, zeigt auch schirmförmigen Wuchs, und 
Ceriops Candolleana bleibt ein unansehnlicher Krüppelstrauch. 


Wir können also sagen, daß an Korallen- oder Felsküste zwar die 
allgemeinen Bedingungen für das Fortkommen der Mangroven verwirk- 
licht sind, daß jedoch der Standort für eine üppige Entwicklung dieser 





Abb. 6. Rhizophora conjugata auf Korallenriff bei Padang (Sumatras Westküste). Ebbe. Charak- 
teristisch sind die weit ausgreifenden Luftwurzelgestelle und die flachen, schirmförmigen Kronen. 
Links vorne Luftwurzeln von Sonneratia alba. 


Pflanzen ungünstig ist. Sie können dort wachsen, zu einem vollen Ge- 
deihen aber brauchen sie einen weichen, tonigen Boden, wie er an den 
Schwemmlandküsten überall vorhanden ist. Nur Sonneratia alba zieht 
ein gröberes, nicht zu schlammiges Substrat vor, weshalb sie besonders 
häufig an Korallenküsten angetroffen wird. Auch Rumputus bestätigt 
das, der von S. alba sagt: „...ubique in planis crescit litoribus, ubi 
solum est durum saxosumque nec caenosum aut paludosum‘1 — was 
natürlich ein Vorkommen an schlickigen Küsten nicht ausschließt. 
Überhaupt handelt es sich in den dargestellten und ähnlichen Fällen 
von Riff-Mangrove nicht um eigentliche Mangroveküsten, sondern um 
schmale, oft nur wenige bis 100 m breite Mangrovestreifen, die dem 
ı Herbarium amboinense, 4. Buch, S. 112. 
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Strand, der selbst von eigentlichen Strandgewächsen bestanden ist, vor- 
gelagert sind. Der den Mangroven zur Verfügung stehende Raum ist 
außerdem beschränkt, da das Riff nur sehr langsam anwächst. Dem- 
entsprechend kann die Mangrove hier nicht neues Land erobern. Wir 
haben keine wachsende Mangrove, sondern stationäre Zustände. Der 
Nachwuchs muß sich darauf beschränken, die durch Absterben älterer 
Bäume oder durch die Brandung entstandenen Lücken zu füllen, also für 
den Ersatz des Ausfalls zu sorgen. 





Abb.7. Bruguiera gymnorhiza auf Korallenriff bei Haria (Saparua, Molukken). Ebbe. In der 
Umgebung der Stämme zahlreiche Wurzelkniee. Das Wurzelsystem ist durch stammbürtige 
Wurzeln verstärkt. Phot. O. PFLUGFELDER. 

Wir wollen uns deshalb im Folgenden, namentlich bei der Darstellung 
der Standortseigentümlichkeiten, weniger an die Riff-Mangrove halten, so 
interessant diese im einzelnen gerade wegen der schwierigen Lebensum- 
stände, mit denen die Bäume in ihr zu kämpfen haben, auch sein mag; wir 
gehen vielmehr ganz dazu über, die Lebensbedingungen der Mangroven, die 
sich auf dem seewärts anwachsenden Alluvialland.ansiedeln, zu studieren. 

2. Kapitel. Die Schwemmland-Mangrove. 

Die Schwemmland-Mangrove erreicht im malayischen Archipel ihre 
großartigste Entwicklung auf den großen Sundainseln, besonders auf 
Sumatra und dort vor allem in den Mündungsgebieten der Flüsse, wo 
ihre Ausdehnung, wie auch anderwärts, abhängig ist von der Breite des 
Gezeitenbereiches. 
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In Abb. 8 J und JJ sind die schematisierten Längsprofile zweier Flüsse darge- 
stellt, deren einer eine steile Erosionskurve besitzt (/), während diese beim ande- 
ren auf eine lange Strecke hin flach nach der See zu ausstreicht (II). A sei der 
Ebbe-, B der Flutspiegel des Meeres. Man kann dem Schema ohne weiteres ent- 
nehmen, daß dort, wo die Erosionskurve mit geringem Endgefälle zum Meeres- 
niveau sich absenkt, der unter dem Einfluß der Gezeiten stehende Küstengürtel 
viel breiter sein muß als bei steilem Abfall des Landes. Es werden deshalb die 
Gezeiten in den flachen Deltas großer Ströme tiefer ins Land eingreifen als dort, 
wo ein Fluß mit erheblichem Gefälle ins Meer mündet. Am Musi, dem größten 
Fluß Südsumatras, der in seinem Unterlauf ein ungeheures Schwemmland durch- 
strömt, sind Ebbe und Flut noch bei Palembang, 100 km von der Küste entfernt, 
deutlich spürbar, was verständlich ist, wenn man bedenkt, daß der Fluß auf dieser 
Strecke nur ein Gefälle von 1,5 m hat. Beim Deli-Flu8 in Nordsumatra hat die 
erheblich kürzere Strecke von Medan bis an seine Mündung, die ungefähr 30 km 
ausmacht, ein Gefälle von 18 m, und dementsprechend liegt die Gezeitengrenze 
nur etwa 7 km hinter der Küste. 


Die Vegetationsgliederung größerer Mangrovegebiete ist aber wenig 
übersichtlich und deshalb wollen wir es vorziehen, von den Verhältnissen 
auszugehen, die wir auf Ambon antreffen (Abb. 9). 








A 


Abb. 8. Schematisierte Längsprofil6 zweier Flüsse. Das eine (J) fällt steil, das andere (77) flach 
zum Meere ab. A Ebbe-, B Flutspiegel des Meeres. 


Ambon ist eine kleine Molukkeninsel und gegliedert in zwei Halbinseln, die 
durch die schmale und niedrige, nur etwa 1200 m breite Landenge von Paso mit- 
einander in Verbindung stehen, im übrigen aber durch die Bai von Ambon im 
Westen und die Bai von Baguala im Osten voneinander geschieden sind. Delta- 
bildungen der allenthalben von den Bergen herabkommenden Wasser finden sich 
namentlich in der Umgebung der Innenbai; die bedeutendsten sind das Delta von 
Ambon, die ihm schräg gegenüberliegende Alluvialebene von Rumahtiga und das 
Delta des Wai Tonahitu. Diese Deltas machen den Eindruck von Ebenen, sind 
aber doch ziemlich stark geneigt, so daß der Boden, auf dem die Stadt Ambon 
liegt, von der Küste bis zum Abfall des Gebirgslandes, einer Strecke von, etwa 
1 km, um 7 m ansteigt!. Der Mangrovegürtel, der dieses Delta einst umgab und 
von dem noch RumrHtus Andeutungen macht, kann also nicht sehr breit gewesen 
sein und ist bis auf ganz kümmerliche Reste verschwunden. 

Eine ungestörte Mangrove breitet sich heute noch auf dem Delta des Wai 
Tonahitu (Abb. 10) aus. Es verdankt seine Entstehung dem gleichnamigen Wasser- 
lauf, eigentlich nur einem starken Gebirgsbach, der auf dem Salahutu-Stock ent- 
springt und mit erheblichem Gefälle in die Bai einmündet. Ein älterer Schwemm- 
kegel, der gehoben erscheint und auf dem Negrilama (,,das alte Land“) liegt, be- 
grenztim Westen als Hochterrasse den jüngeren Teil des Deltas, das ,,neue Land“, 
das etwa 700 m breit und in seiner ganzen Ausdehnung von Mangrove bestanden 
ist. Deren Tiefenerstreckung ist wegen des starken Gefälles, das der Fluß noch an 
der Mündung hat, nicht sehr beträchtlich und dürfte mit 300 m, entlang dem 
Fluß, nicht zu gering angegeben sein. Trotz dieses verhältnismäßig kleinen 


1 Vgl. MARTIN, K.: Reisen in den Molukken 1, S. 2 (Leiden 1894). 
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Areals läßt sich eine gewisse Zonung der Vegetation unschwer erkennen (Ab- 
bild. 10). 

Am Rand, überhaupt in den äußeren, seewärts gelegenen Teilen tritt Sonne- 
ratia alba stark hervor, sie wird stellenweise sogar zur herrschenden Art, nament- 
lich dort, wo der Boden mehr sandig-kiesig beschaffen ist. Daneben trifft man 
vereinzelt Rhizophora conjugata an. Die feineren, schlammartigen Sedimente 
setzen sich hauptsächlich in dem nach Paso hin sich erstreckenden Winkel der 
Bai ab, und dort, in der stillen Bucht, wächst Rhizophora conjugata so üppig, daß 
sie kaum eine andere Art neben sich aufkommen läßt. 

Die sich an den Randgürtel anschließende Zone zeigt die mannigfaltigste 
Zusammensetzung. Man findet in ihr in buntem Durcheinander Arten von 
Bruguiera ( B. caryophylloides, parviflora, auch gymnorhiza), Ceriops Roxburghiana, 
Camptostemon aruense, Carapa obovata, Aegiceras majus und Avicennia marina 
var. Rumphiana Bakh. 
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Abb. 10. Delta des Wai Tonahitu (Ambon) mit Vegetationsverteilung. Doppelt schraffiert Gürtel 

von ia alba; dahinter (einfach schraffiert) gemischte Mangrove (Bruguiera parviflora, 

B. gymnorhiza, B. caryophylloides, Camptostemon aruense, Ceriops Roxburghiana u. a.). 
 Rhizophora conjugata, + .* Sonneratia acida, yy Nipa fruticans, Y, Y Sagopalme. 
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Am inneren Rande des Mangrovegebietes endlich setzen die genannten Arten 
aus, an ihre Stelle treten Bruguiera eriopetala und vor allem Sonneratia acida, die, 
wie schon Rumphius erwähnt, nie ,,prope litus‘‘ wächst wie Sonneratia alba, son- 
dern ,,juxta ripas majorum fluminum“?. Sie ist also derjenige Baum der Mangrove, 
der die FluBlaufe am weitesten landeinwärts begleitet, und deshalb charakte- 
ristisch für die inneren Teile der Mangrovebéstände. Auf sie folgt meist ziemlich 
unmittelbar Sagosumpf, nur stellenweise stößt man auf Gruppen von Nipa- 
Palmen (Nipa fruticans), die sich als liickenhafter Gürtel zwischen den Mangroven 
und den Sagobeständen einschieben. Während also an der Korallenküste die 
Mangrove einem sandigen oder felsigen Strand vorgelagert ist, geht sie hier, an 
der Schwemmlandküste, allmählich über in den Sumpfwald des Süßwassers, wo- 
bei die Nipa-Formation zwischen der eigentlichen Mangrove, d. h. dem Salz- oder 
Brackwassersumpf, und dem Süßwassersumpf vermittelt?. 


1 Vgl. hierzu auch das S. 320 angeführte Zitat aus Reepe, Hortus malab.! 
2 Vgl. Karsten, G.: Bibl. Bot. 5, 6 (1893). 
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In größerem Maßstab kehren diese Verhältnisse wieder in den Deltas 
von Flüssen, die einen längeren Lauf und dementsprechend umfang- 
reichere Schwemmländer entwickeln. Der Breite des Gezeitengürtels ent- 
spricht hier eine große Breite der Mangrovezone, besonders entlang den 
Flüssen, wo das Brackwasser viel weiter vordringt als seitlich davon. 


Wir müssen aber wohl unterscheiden zwischen der Brackwassergrenze und 
der Gezeitengrenze. Wenn letztere im Delta des Musi etwa bei Palembang, 100 km 
landeinwärts liegt, so rührt das daher, daß infolge des Eindringens der Flut in 
die Mündung des Flusses dessen Wasser weiter oben gestaut wird. Die Brack- 
wassergrenze liegt bedeutend näher am Meere, und es breitet sich zwischen ihr 
und der Gezeitengrenze ein Gürtel aus, der zwar auch noch in den Gezeitenbereich 
gehört, aber nur von gestautem Flußwasser überschwemmt wird und deshalb 
nicht von Mangrove besiedelt ist. 

Es ist ferner unschwer einzusehen, daß die Lage der Brackwassergrenze 
keineswegs fixiert ist. Sie ist abhängig einmal von dem Ausmaß des Tidenhubs 
und weiter von dem Wasserstand des Flusses. Sie wird in der Trockenzeit land- 
einwärts sich verschieben, bei Hochwasser des Flusses aber näher der Küste 
liegen. Im Übergangsbereich zwischen Süßwasser und Brackwasser werden auf 
jeden Fall Pflanzen wachsen, die eine zeitweilige Einwirkung von Salzwasser ver- 
tragen können bzw. solche Arten der Mangrove, die im Süßwasser wie im Salz- 
wasser zu leben vermögen. Zu diesen gehören nach unseren Erfahrungen Bru- 
guiera gymnorhiza, Sonneratia acida und die Nipa-Palme. 


Damit sind wir schon hingeleitet zur Darstellung der Gliederung der 
Mangrovevegetation, die sich in solchen ausgedehnteren Schwemmland- 
gebieten noch interessanter gestaltet als in kleinen Deltas. Wir legen die 
Verhältnisse im Mündungsgebiet von Bélawan-Déli (Nordsumatra, vgl. 
Tafel I!) zugrunde, suchen aber dies Beispiel auch auf andere Man- 
grovegebiete auszudehnen und dadurch zu verallgemeinern. 


Auch hier wird die innere Grenze der Mangrove von Nipa-Beständen gebildet, 
die besonders die Flußläufe weit landeinwärts umkränzen und so weit reichen, 
als das Brackwasser vordringt. Auf sie folgen, wo die Pflanzendecke ihren ur- 
sprünglichen Charakter bewahrt hat, ausgedehnte Süßwassersümpfe, bestanden 
von einer gemischten Baumvegetation, die sowohl nach ihrer floristischen Zu- 
sammensetzung wie nach ihren biologischen Eigentümlichkeiten noch ganz unge- 
nügend bekannt ist, namentlich vielfach Wurzelbildungen zeigt, die an diejenigen 
der Mangroven erinnern, weshalb man diese Vegetationsform als „Süßwasser- 
Mangrove“ bezeichnen kann. Arten von Myristica, Canarium, Eugenia u.a. 
spielen in ihr eine maßgebende Rolle. 

Seewärts schließt sich an die Nipa-Zone das eigentliche Mangrovegebiet an, 
das zwischen Bölawan und Labuhan-Deli, wenn man es entlang den Flußläufen 
durchquert, mehrere Kilometer tief ist und von der Küste nach dem Lande einen 
sehr charakteristischen Wechsel in der Vegetation erkennen läßt. 

Von Interesse ist vor allem die äußerste Zone, welche die Mangrove nach dem 
Meer hin abschließt, richtiger gesagt: welche die jüngsten Teile des Schwemm- 
landes besiedelt und mit diesem immer weiter ins Meer hinauswächst. Nach land- 
läufiger Anschauung setzt sich diese Pioniervegetation aus Rhizophoren zusam- 
men, z. B. schreibt SchiMPeEr!: „Diejenigen unter den Mangrovebäumen, welche, 


1 Die indo-malayische Strandflora, S. 34. 
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gegen Flut und Wellenschlag siegreich kämpfend, am weitesten in das Meer vor- 
dringen, sind, in der Neuen wie in der Alten Welt, Arten von Rhizophora, und zwar 
im indischen Florenreiche Rhizophora mucronata. Diese Feststellung, die für die 
neuweltlichen Mangrovegebiete wohl zutrifft, wird man im Osten nirgends be- 
stätigt finden. Sie scheint von SCHIMPER in den von ihm allein besuchten Lagunen- 
Mangroven von Tjilatjap und Negombo gewonnen worden zu sein, wo Rhizophora 
teilweise sich stark vordrängt. In Deltagebieten aber, die frei ins Meer hinaus 
vorrücken, ergibt sich ein anderes Verhältnis der Arten. Zwar wird man auch 
an der Stirne der Mangrove-Vegetation überall vereinzelt Rhizophoren antreffen. 
Aber der Charakterbaum dieser Zone ist Avicennia marina Vıer#. An der Deli- 
Küste beherrscht sie die ganze Strecke zwischen Tandjung Böting-tjämar und der 





Abb. 11. Bestand von Avicennia marina var. alba an der Deliküste bei Tg.Bötingtjämar (Suma- 

tras Ostküste) während der Ebbe. Schlamm-Mangrove, welche im Hintergrund in das vegetations- 

lose Saumwatt der Küste übergeht. Über den Boden ragen zahllose Luftwurzeln auf, die über 
‘ den dickeren Bodenwurzeln besonders dicht stehen (dunkle Streifen). 


Kuala Pertjut (vgl. Tafel I und Abb. 11). Für Mittel- und Südsumatra weisen 
auf das überwiegende Vorkommen dieses Baumes, der bei den Malayen Kaju 
api api heißt, vielleicht Namen hin wie Tandjung! si api api (zwischen Asahan- 
und Panai-Mündung, Abb. 13), Bagan? si api api (an der Rokan-Mündung, Ab- 
bild. 14), Tandjung si api api an der Musi-Mündung, und auch an der Nordküste 
Javas spielt er die gleiche Rolle, so bei Batavia und Tandjung Priok, bei Semarang, 
bei Surabaja. 

Rhizophora dagegen bevorzugt entschieden die inneren Teile der Mangrove 
und begleitet namentlich die größeren und kleineren Flußarme des Deltas. Fährt 


1 Bedeutet Land- oder Küstenvorsprung. 
2 Bedeutet Fischerdorf. 
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man auf einem solchen Flußarm durch das Mangrovegebiet, z. B. auf dem Sungai 
Nunang bei Bélawan (Tafel I), so bekommt man allerdings den Eindruck, daß 
Rhizophora ein Pionierbaum ist. Denn sie besiedelt dort mit Vorliebe die An- 
landungen an den Flußkrümmungen und bildet auf ihnen oft recht umfangreiche 
Gebüsche vor älteren Beständen. Während also Avicennia marina die Front der 
ganzen Mangrovevegetation darstellt, kommt Rhizophora zusammen mit den 
Arten von Bruguiera, Carapa, Sonneratia u.a. in den inneren Teilen der Man- 
grove zur Geltung. In der Eroberung des neu entstandenen Landes an der Küste 
selbst ist sie Avicennia entschieden unterlegen!. 


Was nun die Stellung der beiden Sonneratia-Arten im Rahmen der 
Mangrovevegetation anlangt, so ist sie im Grunde dieselbe, die wir schon 





Abb. 12. Bestand von Sonneratia acida in der Mangrove von Bilawan bei Ebbe. Aus dem 
Schlammboden ragen zahllose Luftwurzeln verschiedenster Größe hervor. 


für das Delta des Wai Tonahitu auf Ambon angedeutet haben, d. h. es 
siedelt sich S. alba weiter außen an und mischt sich dort in die Avicennia- 


1 Grass, der die Mangrovewälder des Rufiyideltas in Deutsch-Ostafrika 
untersucht hat, findet Avicennia ebenfalls vorzugsweise an der Stirne der Vege- 
tation und meint: ,, Die ihr am besten zusagenden Bonitäten sind die Anschwem- 
mungen jüngsten Datums.‘‘ Weiter landwärts trifft man den Baum gewöhnlich 
nur in „alten, abgängigen Exemplaren‘, was von Grass so gedeutet wird, daß 
der Nachwuchs der Pflanze, welche sehr lichtbedürftig ist, unter anderen Bäumen 
der Mangrove nicht aufkommt. Wir haben Ähnliches auf Sumatra an Avicennia 
marina beobachtet, die früher als var. alba von Avicennia officinalis beschrieben 
wurde. Diese Art meint auch Grass, da Avicennia marina var. typica BAK&. die 
einzige Species der Gattung ist, welche in Ostafrika vorkommt. Ob freilich das 
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Bestände, wohingegen 8. acida auch hier die Grenze zur Nipa-Zone be- 
vorzugt und daselbst stellenweise zum herrschenden Baum wird (Abb.12), 
so daß die Beobachtung Massarts, der die Mangrove bei Tandjung Priok 
(Java) besuchte: „De grands arbres (Sonneratia acida) croissent dans les 
massifs de Nipa“ sehr bezeichnend ist!. Nur in sogenannten blockierten, 
d. h. durch einen Strandwall abgedämmten Deltas rückt diese Art bis 
dicht an die Küste heran. 

Sehr deutlich war das an der Mündung des Sungai Sörapuh im Delta 
des Sungai Langkat (Tandjung Pura, Nordsumatra) zu beobachten. Von 
See her ist dort an der Stirne des Mangrovewaldes ein breiter Sandwall auf- 
geschüttet, das Anwachsen des Deltas also begrenzt und das hinter dem 
Strandwall liegende Gebiet in eine Lagune verwandelt. Bei Ebbe dringt 
deshalb das Seewasser nicht so stark ein als in einem offenen Delta, viel- 
mehr breitet sich das spezifisch leichtere Flußwasser oberflächlich aus, 
und das Wasser ist dicht an der Küste selbst bei hoher Flut erheblich 
brackig, während es sonst einen so niedrigen Salzgehalt erst weiter im 
Innern des Mangrovegebietes zeigt. So ergab die Salzgehaltbestimmung 
an der Mündung des Sungai Sérapuh bei hoher Flut nur 7,49°/99, während 
wir in der Mündung des Deli-Flusses bei hoher Flut 31,23°/,, maBen und am 
Sungai Tuan (ebenfalls Sumatras Ostküste, vgl. Tafel I!) 10°/, bei Flut 
noch ander Grenze zwischen Mangrove und Nipazone nachzuweisen waren. 

Der Grund für das starke Vordringen von Sonneratia acida in blockier- 
ten Deltas scheint also in der Bevorzugung stark brackigen Wassers 
zu liegen, während Sonneratia alba mehr im Salzwasser wächst. Dieser 
Umstand dürfte auch die Verteilung der Arten in offenen Deltas erklären, 
die sonst schwer verständlich wäre. Auf die Ausbildung der Luftwurzeln 
aber ist er kaum von Einfluß. 

Für das biologische Verständnis der Bewurzelungsverhältnisse wich- 
tiger ist die genaue Kenntnis des Standortes, und zwar nicht nur seine 
chemische und physikalische Beschaffenheit, sondern vor allem auch die 


hohe Lichtbedürfnis dieses Baumes der einzige oder gar entscheidende Faktor ist, 
der ihre Verbreitung in der Mangrove bestimmt, möchten wir bezweifeln, aber 
auch nicht weiter auf die Frage, die in anderem Zusammenhang erörtert werden 
soll, an dieser Stelle eingehen. Der herangezogene Aufsatz von Grass findet sich 
in den Berichten über Land- und Forstwirtschaft in Deutsch-Ostafrika 2, 165 
(Heidelberg 1904). 

1 Massart, J.: Un Botaniste en Malaisie. Gand 1895, S. 135. Auch nach 
Karsten (Bibl. Bot. 5, 6 [1893]) sind Sonneratia acida und Nipa fruticans die 
letzten Vertreter der Mangrove-Vegetation, welche man bei einer Durchquerung 
des Küstenwaldes bei Tandjung Priok (Java) antrifft. Vgl. ferner BOERLAGE in 
Miquez, F. A. W.: Flora van Nederlandsch-Indié, Suppl. 1, Prodromus Florae 
Sumatranae, 1860, S. 29, wo es heißt: ,,Waar zich rivieren in de zee uitstorten, 
tiert in den modderbodem de straks genoemde Sonneratia, waarvan S. obovata 
minder landwaarts indringt dan S. acida.‘‘ S. obovata Bu. ist nach S. 320 Anm. 5 
identisch mit S. alba Sm.! 
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von der Sedimentation des Flußwassers herrührende Aufhöhung des 
Bodens, die wiederum eng zusammenhängt mit den Verhältnissen der 
Bildung potamogener Schwemmländer überhaupt, deren Betrachtung 
wir uns zunächst kurz zuwenden müssen. 


II. Abschnitt. Die Entstehung der Schwemmlandflichen an der Mündung 
der Flüsse. 


1. Kapitel. Sumatra als Beispiel. 


Betrachtet man Sumatra als Ganzes, so springt vor allem der asymmetrische 
Bau seines Gebirges in die Augen, d. h. die Tatsache, daß das Gebirge an der Ost- 
seite allmählich, über einen breiten Streifen von Hügelland, sich zur Ebene ab- 
senkt, dagegen an der Westseite steil zuz See abfällt. An der Westseite sind dem- 
zufolge die Flußläufe nur kurz und die von ihnen dem Meere zugeführten Sedi- 
mentmengen relativ gering. Dazu kommt noch eine tiefe See und eine starke 
Brandung vom freien Ozean her, welche die an der Mündung abgelagerten Sink- 
stoffe erfaßt und hinwegführt, um sie seitlich zu verteilen. Die aufschüttende 
Tätigkeit der Flüsse an der Westküste Sumatras muß deshalb gering sein. 

Anders an der Ostküste der Insel. Die größere Breite des Gebirges, sein all- 
mählicher Abfall nach dem Tiefland gibt hier den Flüssen Gelegenheit zur Ent- 
wicklung eines langen Laufes. Da sie ferner in eine ruhige flache See münden, 
welche den Absatz der Sedimente nicht erheblich stört, so bietet die Ostküste 
Sumatras alle Bedingungen für die Entstehung ausgedehnter potamogener 
Schwemmländer. Tatsächlich setzt sich das Tiefland, das sich zwischen Medan 
und der Südostspitze Sumatras hinzieht und in der Mitte der Insel eine Breite 
von 150—180 km besitzt, zusammen aus den miteinander verwachsenen Delta- 
gebieten der großen Flüsse und schiebt sich stets noch weiter in die flache Straße 
von Malakka und die Südchinesische See hinaus, an seinem Rande eingesäumt 
von einem fast lückenlosen Gürtel von Mangrovevegetation. So sagt MOHNIKE! : 
„Dieser ganze, sich durch zehn Grade geographischer Breite hinziehende Küsten- 
strich ... ist mit diesen Wäldern bedeckt, deren unmittelbaren Zusammenhang 
allein die vielen, an der Küste sich in das Meer ergießenden Flüsse unterbrechen. 
Hierdurch aber erscheint dieser ganze, weit ausgedehnte Küstenstrich, von der 
See aus betrachtet, als eine einförmige und unmalcrische, unbegrenzte grüne 
Ebene, allenthalben ohne die geringste Spur des Bewohntseins durch Menschen. 
Nirgends sieht man eine Rauchwolke emporsteigen, oder die Cocospalme, die 
freundliche Gesellin des Menschen, ihre Blätterkrone über den niedrigeren Pflanzen- 
wuchs erheben . . .“ 

Dieser Mangrovegürtel weist, den örtlichen Verhältnissen entsprechend, ver- 
schiedene Breite auf. Für das Mündungsdelta von Bélawan gaben wir schon eine 
Tiefe der Mangrovezone von etwa 7 km an. Ungeheure Ausdehnung besitzen die 
Gezeitenwälder an den Seiten des Musi, von denen Vozz berichtet: „Stunde um 
Stunde fuhr der Dampfer durch den Mangrovenurwald stromauf, und in stillem 
Triumph erzählten die gleichförmigen dunkelgrünen Bäume, wieviel Dutzend 
Kilometer Landes sie in vieltausendjährigem Kampf dem Meere abgerungen‘®. 


2. Kapitei. Der Prozeß der Landbildung an den Schwemmlandküsten. 
Für den Absatz der von den Flüssen dem Meere zugeführten Sinkstoffe ist vor 


allem wichtig das Verhältnis von Schwerkraft und Stromgeschwindigkeit. Die 


1 MounıKkk, O.: Blicke auf das Pflanzen- und Tierleben in den Niederländi- 
schen Malaienländern, S. 137 (Münster 1883). 
2 Vorz, W.: Im Dimmer des Rimba, S. 7 (Breslau 1925). 


Planta Ba. 13. 22a 
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Schwerkraft zieht die im Wasser aufgeschlämmten Partikel nach unten, die Trans- 
portkraft des Wassers sucht sie in der Strömungsrichtung fortzubewegen. Dieses 
Verhältnis ist für das einzelne Teilchen konstant, so daß jede Verringerung der 
Stromgeschwindigkeit, d. i. der Transportkraft, zur Folge hat, daß die Schwer- 
kraft mehr zur Geltung kommt: das Teilchen sinkt zu Boden. 

Eine solche Verringerung der Stromgeschwindigkeit vollzieht sich in größtem 
Umfang an der Mündung des Flusses, dort wo die Ufer auseinandertreten, das 
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Abb. 13. Miindung des Panai-Flusses (Sungai Panai, Sumatras Ostküste). 1 : 300000. Kinfach schraf- 
fiert: die bei Ebbe aus dem Wasser auftauchenden Wattbänke und Wattsäume. Doppelt schraf- 
fiert: das von der Küstenvegetation (besonders Mangrove) bereits eroberte Land. Die Tiefenan- 
gaben beziehen sich auf mittleres Springniedrigwasser. Nach Seekarte Ostindischer Archipel, 
Malakkastraße, herausgegeben vom Reichs-Marine-Amt, Berlin. 
Bett sich stark verbreitert und die bisher eingeengte Wassermasse sich über ein 
größeres Areal ausbreitet. Zunächst erfolgt dabei die Abscheidung der gröberen 
Sedimente, die feineren werden noch weiter nach dem Meer hinausgetragen!. 
Auf diese Weise entsteht vor der Mündung des Flusses ein unterseeisches 
Delta, dessen höhere Gebiete bei Ebbe zum Teil trocken fallen. Besonders be- 


! Die unten zu erwähnende Elektrolytwirkung (vgl.S. 339) kommt natürlich 
auch hier in Betracht. 
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trächtlich ist die Sedimentation seitlich von der Strömungsrichtung der aus- 
mündenden Wasser, im Strömungsschatten. Dort erfolgt deshalb starke Anlan- 
dung und es bilden sich in Fortsetzung des von der Vegetation bereits eroberten 
Landes breite Wattsäume (Abb. 13, 14, 15). 
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Abb 15. Miindungsgebiet von Bölawan, Sumatras Ostküste. @ Stelle der Entnahme von Boden- 
proben. Erklärung wie in Abb. 13. Nach einer Seekarte 1: 40000 vereinfacht und verkleinert 
auf Maßstab 1 : 1:0000. 

Die Sedimentation der Flüsse ist besonders bei Hochwasser bedeutend. Nicht 
nur führen sie zu dieser Zeit überhaupt mehr Sedimente, auch die Transportkraft 
ist wegen der stärkeren Strömung ihrer Wasser größer. Das führt zu einer Auf- 
höhung der unterseeischen Deltaabsätze. Beim Zurückgehen des Hochwassers 
schneiden sodann die Flüsse in die neu aufgelagerten Sedimentschichten wieder 
ein, so daß ein System von Bänken und Flußarmen zustande kommt. 
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Nehmen wir als Beispiel zunächst die Panai- Mündung (Abb. 13). Der 
Unterlauf des Flusses erweitert sich nahe der Küste zu einem breiten Mün- 
dungstrichter, der ausgefüllt ist von einem Delta, das bei Flut gänzlich über- 
schwemmt ist, bei Ebbe aber teilweise aus dem Wasser auftaucht. Direkt vor der 
Flußmündung liegt eine große Bank, die sogenannte Mittelbank; kleinere Bänke 
liegen seitlich von ihr. Außerdem ist die Küste von Watten eingefaßt, die meer- 
wärts an Breite zunehmen. Bänke und Saumwatten stellen zusammen die Zone 
stärkster Sedimentation dar, die Aufhöhung des submarinen Deltas ist hier am 
weitesten fortgeschritten, aber das Wasser hat sich Abflußrinnen geschaffen, die 
als ein System von Mündungsarmen zwischen den Bänken durchführen und ihre 
Umrißform bestimmen. 

Auf den Bänken siedelt sich, soweit sie bei Ebbe trocken fallen und sobald 
sie sich weit genug aufgehöht haben, Mangrove an. Diese rückt auch auf dem 
Wattsaum der Küste vom schon verfestigten Land aus vor und dämmt die Fluß- 
arme immer weiter ein. Ein solches, im Vergleich zur Panai-Mündung fortge- 
schrittenes Stadium der Landbildung zeigt das Mündungsgebiet des Sungai Rokan, 
in dem der schon erwähnte Fischerort Bagan si api api liegt (Abb. 14). 

Auf älteren Seekarten! sind in die Rokan-Mündung zwei Inseln eingetragen, 
die sogenannten Halang-Inseln, von denen die größere (Groot-Halang) ungefähr 
51/, sm, die kleinere (Klein-Halang) 11/, sm vom nächsten Lande entfernt ist. 
Das Seehandbuch? bemerkt hierzu: „Sie bestehen aus dem mit Mangrove bewach- 
senen Teile von zwei trocken fallenden Schlickbänken, die sich von der Ostseite 
beider Inseln noch 4sm weit ausdehnen ... Die Groot-Halang-Bank ist vom 
Südostende der Insel Groot-Halang 2 sm südostwärts und vom Nordwestende der 
Insel 1 sm westnordwestwärts bewachsen. Der Baumwuchs auf der Insel ist höher 
als auf der Bank.“ 

Neuerdings verzeichnen die Seekarten? nur mehr eine der beiden Inseln, näm- 
lich Groot-Halang. Klein-Halang hat zwar noch seinen Namen beibehalten, aber 
es ist mit dem Lande vereinigt und stellt nichts weiter als einen halbinselartigen 
Vorsprung der Küste dar (Abb. 14). Das vormals zwischen der Insel und der Küste 
eingezeichnete Watt hat sich, indem es sich mit Mangrove bekleidete, aufgehöht, 
und so wurde die Insel zum Festland geschlagen. 

Auch Groot-Halang ist heute viel ausgedehnter, als man nach den älteren 
Karten annehmen kann. Seinerzeit war als festes Land nur der durch höheren 
Baumwuchs ausgezeichnete Teil der Insel zu betrachten. Die angrenzenden 
Schlickbänke waren zwar schon von der Mangrove erobert, aber, nach dem niede- 
ren Wuchse zu schließen, erst von Jungmangrove. Heute sind auch diese Teile 
als Land eingetragen, wodurch die Insel an Umfang ganz bedeutend zugenommen 
hat, gewiß ein lehrreiches Beispiel von Landbildung, welches das Ineinander- 
greifen von potamogener Aufschüttung und Mangrovenansiedlung eindrucksvoll 
dartut. 

In kleinerem Maßstab ist dieser selbe Vorgang im Mündungsgebiet von Bélawan 
gut zu beobachten (Abb. 15). Es laufen dort die einander benachbarten Flüsse 
Deli und Bélawan ins Meer aus; zwischen den Mündungen und einem beide Flüsse 
unweit der Küste miteinander verbindenden Arm liegt die Bélawan-Insel, an deren 
West- und Nordkante sich die Hafenanlagen befinden. Im übrigen ist sie von 
dichter Mangrove bewaldet. 


ı Z.B. Karte des Ostindischen Archipels: Malakka-Straße, mittlerer Teil, 
Maßstab 1 : 300 000, Nr. 361 (Tit. X, Nr. 21). Herausgegeben vom Reichs- 
Marine-Amt, Berlin 1910. 

2 Handbuch für Ceylon und die Malakkastraße, 2. Aufl., S. 348 (Berlin1927). 

3 Vgl. die unter Anm. 1 aufgeführte Karte, Ausgabe 3 vom 18. Jan. 1930. 
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Der Bölawan-Insel zwischen Deli- und Bölawan-Mündung vorgelagert ist 
eine etwa 1 /,sm lange und ungefähr !/,sm breite Bank, die bei tiefer Ebbe 
weitgehend trocken fällt und teilweise aus gröberen Sanden und Muschelgrus, 
hauptsächlich aber aus weichem Schlick besteht. Auch der Küste im Osten der 
Deli- und im Westen der Bëlawan-Mündung sind breite Watten angelagert. 
Durch fortgesetzte Aufhöhung der Sedimente, besonders bei Hochwasser, wachsen 
nicht nur die Bank, sondern auch das Land zu beiden Seiten ständig an. In Zu- 
kunft werden sich also einmal Verhältnisse einstellen, wie wir sie heute an der 
Belawan-Insel beobachten, d.h. es wird sich zwischen den durch das seitliche 





Abb. 16. Mündungsgebiet von Bilawan-Deli: Lingula-Bank mit Jung-Mangrove von Avicennia 

marina var. alba auf der höchsten Erhebung. bei Ebbe. Im Vordergrund der Rand des Saum- 

watts mit natürlicher Abflußrinne des Flutwassers. Rechts im Hintergrund Tg. Pérling mit alten 
Beständen von Avicennia marina var. alba. 


Vorrücken des Festlandes verlängerten Flußläufen des Deli- und Bélawan-Rivier 
eine Insel bilden, die von Mangrove erobert wird. 

Dies hat bereits insofern begonnen, als sich auf der höchsten Erhebung 
der Bank im Süden, unmittelbar vor der Deli-Mündung!, Avicennia marina fest- 
gesetzt hat; sie bildet dort einen nicht selir großen, aus jungen und buschförmig- 
kurzstämmigen, schütter gestellten Exemplaren zusammengesetzten reinen Be- 
stand, in dessen Umgebung auch schon sehr zahlreiche Brut aufkommt (Abb. 16). 
Die Pflanze wartet also nur darauf, daß der Boden sich genügend über den 
Ebbespiegel erhebt, um sich auf das neugebildete Land zu stürzen und es zu be- 
festigen. Bezeichnenderweise befindet sich unter den Avicennien keine einzige 


Rhizophora. 


1 Dieser Teil der Bank, der bei mäßigen Ebben allein aus dem Wasser aufragt, 
wurde von uns, wegen des häufigen Vorkommens von Lingula, als „Lingula-Bank“ 
bezeichnet (Abb. 15). 
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3. Kapitel. Die Aufhöhung des Bodens im Bereich der Mangrove. 

Hat die Mangrove erst einmal Fuß gefaßt, so führt sie die Land- 
bildung weiter im Sinne einer positiven Niveauverschiebung. Eine 
solche, d. h. eine Aufhöhung des Substrates, findet besonders auch im 
Innern der Mangrovewälder statt. Sie ist für den Biologen von großer 
Wichtigkeit und soll deshalb besonders ins Auge gefaßt werden. 

In Abb. 17 ist das Querprofil durch einen Flußlauf dargestellt. Die 
Ufer sind flach und mit Mangroven bewachsen zu denken. Bei Ebbe liegt 
die Mangrove trocken, Wasser führt nur das Flußbett (7). Mit dem Ein- 
setzen der Flut dringt aber das Seewasser in den Flußlauf ein, vermischt 
sich mit dem durch Sinkstoffe getrübten Flußwasser und bringt den 
Wasserspiegel zum Steigen, bis zuletzt der Fluß über seine Ufer tritt 
und die Mangrove überschwemmt (II). 








4 

















Abb. 17. Schematisiertes Profil durch einen Flußarm im Mangrovegebiet: I bei Ebbe, JJ bei Flut. 
Die Fiußtrübe ist durch Punkte angegeben, die Pfeile deuten das Absinken der Teilchen, also 
den Vorgang der Sedimentation an. 


Schließlich kommt der Flutstrom zum Stillstand. Die Stauung des 
Wassers hat zur Folge, daß sich die Sedimente absetzen, ein Vorgang, der 
natürlich durch die Hindernisse, welche Stämme und Wurzeln des Man- 
grovewaldes bieten, noch begünstigt und namentlich durch die Ver- 
mischung des süßen und salzigen Wassers erheblich beschleunigt wird. 

Schon BREWER! hat durch eine Reihe von lange Jahre hindurch 
fortgesetzten Versuchen dargetan, daß fein verteilte, namentlich tonige 
Sinkstoffe in Seewasser schnell zum Niederschlag gelangen, während sie 
sich in Frischwasser sehr lange suspendiert erhalten. Wir haben es dabei, 
wie uns die Kolloidchemie gelehrt hat, mit einer durch Elektrolyte (also 
z. B. Salze) hervorgerufenen Koagulationswirkung zu tun, die in kolloid- 
dispersen Systemen, also bei Teilchen in Ultramikronengröße (0,1 bis 
0,001 u Durchmesser) eine ganz regelmäßige Erscheinung ist, die sich 
aber in gleicher Weise bei grobdisperser Zerteilung geltend macht, d. h. 


1 Memoirs of the National Academy of Sciences 2, 165 (Washington 1884). 
Vgl. ferner v. BoausLawskI, G. und KRÜMMEL, O.: Handbuch der Ozeanographie 
2, 114 (Stuttgart 1887). 
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in Systemen mit Teilchen über 0,1 # Durchmesser (Mikronen):. Zu diesen 
gehören nun auch die Mangroveböden, was zunächst gezeigt werden soll. 


Wir verfügen über sechs Bodenproben (Nr. 1 bis Nr. 6), von denen zwei aus 
Ambon (Nr. 1 und Nr. 2), die übrigen aus Sumatra stammen (Nr. 4 bis Nr. 6). 
Ihre Korngröß ung ist aus den Tabellen 1 bis 4 zu ersehen. Diese 
geben den Zerteilungsgrad bei Abwesenheit koagulierender Substanzen, also vor 
allem von Natriumchlorid, an2. 

Probe Nr. 1 stammt von der im wesentlichen aus Sonneratia alba bestehenden 
Mangrove bei Poka, am östlichen Rand der Deltaebene von Rumahtiga auf 
Ambon (Abb. 9). Der Boden, der stellenweise kiesig ist, zeigte dort sandig- 
schlammige Beschaffenheit, was auch aus Tabelle 1 hervorgeht. Der Grobsand 
überwiegt mit etwa 55% bei weitem alle übrigen Bodenanteile, es ist sogar ein 
nennenswerter Betrag noch gröberer Körner (> 2 mm) vorhanden, während die 
feineren Bestandteile (< 0,2 mm) zusammen nur 25% ausmachen. 


























Tabelle 13. Korngröß m tzung der Bodenprobe Nr. 1 (Poka, Ambon). 
Menge der Kornfraktion 
Korngrößenintervall 
in mm u in Prozenten der Gesamtmenge 
. (8,1880 g) 
Sehr grober Sand >2 1,5586 19,04 19,04 
2—1 1,5374 18,78 | 
Grobsand 1—0,5 1,7239 21,05 | 55,72 
0,5—0,2 1,3010 15,89 | 
0,2—0,1 0,3700 4,52 | 
Feinsand 0,1—0,05 0,3738 4,56 | 12,54 
0,05—0,02 0,2837 3,46 | 
Staub und Ton < 0,02 1,0396 12,70 12,70 














Ein ähnliches Ergebnis würde man auch bei Untersuchung der anderen, schon 
oben erwähnten kleinen Deltas von Ambon bekommen. Sie sind aufgeschüttet 
von Gebirgsbächen, die nach kurzem Lauf in die Bai einmünden und deshalb vor 
allem gröbere Sedimente führen. Feinere Bestandteile sind zwar auch vorhanden, 
werden aber weiter in die Bai hinausgetragen, von Strömungen erfaßt und in 
stillen Buchten, wo gröbere Sedimente nicht hingelangen, abgelagert. Ein sol- 
cher Schlammwinkel, für den bereits oben eine dichte Rhizophora-Mangrove ange- 
führt wurde, erstreckt sich vom Lauf des Wai Tonahitu gegen Paso (Abb. 9). 
Bodenprobe Nr. 2 (Tabelle 2) stammt von dort, sie zeigt eine sehr entschiedene 
Verherrschaft des Feinsandes, überhaupt der Partikel < 0,2 mm. 


1 Man ie dazu die Darlegungen bei WIEGNER, G.: Boden und Boden- 
bildung in kolloidchemischer Betrachtung, S. 16 (Dresden und Leipzig 1908). 

2 Als reversible Dispersionen nehmen Böden, also auch Schlammabsätze, 
wenn man das Salz, das ihre Fällung ae, aus ihnen entfernt, ihre urspriing- 
liche Zerteilung wieder an. 

3 Aus der Probe konnten 4,8% Muschelreste ausgelesen werden. Die Zahlen 
der Tabelle gelten für die ausgelesene Schlammprobe. 

4 Vgl. S. 328! 
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Tabelle 2. Korngrößenzusammensetzung der Bodenprobe Nr. 2 (Delta des Wai 
Tonahitu, Ambon). 























x an Menge der Kornfraktion 
in mm ns in Prozenten der Gesamtmenge 
(7,4123 g) 
Sehr grober Sand >2 0,0000 0,00 0,00 
2—1 0,0428 0,58 | 
Gnêmat 1—0,5 0,1474 1,99 | 5,55 
0,5—0,2 0,2208 2,98 | 
0,2—0,1 | 1,0106 13,63 
Feinsand 0,1—0,05 2,9523 39,83 64,68 
0,05—0,02 0,8320 11,22 
Staub und Ton < 0,02 2,2064 29,77 29,77 











Tabelle 3. Korngrößenzusammensetzung der Bodenproben Nr. 3, Nr. 4, Nr. 5 und 
Nr. 6 nach kleinen Intervallen. 





























Korngrößenintervall Prozente der wasser- und chloridfreien Substanz 
in mm Nr. 3 Nr. 4 Nr. 5 Nr. 6 
20 —10 0,1 0,3 2,6 3,0 
Grobsand LO —05 0,9 1,3 9,1 7,4 
05 —02 11,5 3,3 7,7 6,7 
0,2 —0,1 35,6 1,4 2,8 2,5 
Feinsand 0,1 —0,05 13,3 2,9 2,5 2,1 
0,05 —0,02 6,4 4,2 5,2 5,9 
0,02 —0,01 5,5 6,8 77 7,5 
Staub oder Schluff | 0,01 —0,005 5,1 14,7 8,7 10,9 
0,005 —0,002 4,6 15,4 9,2 8,9 
0,002 —0,001 3,0 10,7 7,1 Li 
Roh- od. Kolloidton | 9001 —0,0005 | 3,0 ne ~ 7 
0,0005—0,0002 3,8 14,2 6,9 9,5 
< 0,0002 7,2 16,5 23,8 22,7 








Ausgesprochene Schlammbéden sind enthalten unter den Proben aus Sumatra, 
fiir die das Ergebnis der mechanischen Analyse auBer in den Tabellen 3 und 4 
auch in den Diagrammen Abb. 18 wiedergegeben ist. 

Probe Nr. 3 stammt aus den oberflächlichen Schichten des Kiistenwatts 
bei der Deli-Mündung (in Abb. 15 ist die Stelle der Entnahme mit @ be- 
zeichnet). Mehr als die Hälfte der Substanz ist von Feinsand gebildet. Neben 
wenig Grobsand (12,5%) besteht der Rest aus Schluff und Ton, zusammen 32,2% 
(vgl. Tabelle 3 und 4, sowie Abb. 18 It). 

Die Proben Nr. 4, Nr. 5 und Nr. 6 sind in der Mangrove an der Mündung des 
Sungai Perbaungan (Sumatras Ostküste) in 10—25 cm Tiefe entnommen. Sie 
zeigen eine im wesentlichen übereinstimmende Zusammensetzung, indem der 
Hauptanteil auf Ton und Schluff entfällt und die gröberen Bestandteile in ge- 
ringerer Menge vorhanden sind (vgl. zu den Tabellen die Abb. 18 JZ und III!). 


Planta Bd..13. 22b 
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Tabelle 4. Korngrößenzusammensetzung der Bodenproben Nr.3, Nr.4, Nr. 5 
und Nr. 6 nach großen Intervallen. 




















Korngrößenintervall Prozente der wasser- und chloridfreien Substanz 
in mm Nr. 3 Nr. 4 Nr. 5 Nr. 6 
Grobsand: 
1 9 19,4 17,1 
2,0—0,2 mm 2,5 4 . 
Feinsand : 
8,5 10,5 10,5 
0,2—0,02 mm - 
Staub oder Schluff: 
1 36,9 7 27,3 
0,02—0,002 mm m pat 
Rob- oder Kolloidton: 17,0 49,7 44,5 45,1 
< 0,002 mm 














Wenn der Grobsand in Nr. 5 und Nr. 6 mehr hervortritt, so liegt das daran, daB 
diese Proben aus der unmittelbaren Nahe des Flusses stammen, Nr. 4 dagegen 
in größerer Entfernung (etwa 200 m) aufgenommen wurde. Es ist klar, daß, 
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Abb. 18. Diagramme er Bodenproben 


wenn das Wasser iiber die Ufer tritt, die gréBeren Partikel zuerst zu Boden sinken, 
zumal die Mangrove hier unmittelbar an den Flu8 heranreicht und mit ihren 
Stämmen und Wurzeln dem Flutstrom seine Transportkraft raubt. 

Diese Schlammböden stellen also in Aufschwemmung grobdisperse 
Systeme dar. So z. B. entspricht Probe Nr. 3 (Tabelle 3 und 4) in großen 
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Zügen einem Lößboden, von dem WıEGNER! folgendes lehrreiche Beispiel 
gibt. Wir lesen aus Tabelle 5 ab, daß dieser Lößboden inreinem Wasser zu 
etwa 10% aus Rohton, zu 40% aus Schluff oder Staub und zu 50% aus Fein- 
sand besteht. Diese Zerteilung nun ändert sich in sehr charakteristischer 
Weise, wenn man den Boden mit Salzlösungen (z. B. Kaliumchlorid) von 


Tabelle 5. Änderung der Zerteilung eines Lößbodens in Salzlösungen von 
zunehmender Konzentration, nach G. WIEGNER. 




















Bodenfraktion n n n 
in % Wasser 100 Kol io KCl 7 KCI 
Ms . 5 os G etwa 10 _ — — 
PE etwa 40 etwa 55 _ om 
Feinsand. . . .. etwa 50 etwa 45 100 100 


zunehmender Konzentration behandelt. Es tritt eine Teilchenvergrübe- 
rung des ganzen Systems ein, derart, daß zunächst die feinsten Teile zu- 
sammengeflockt werden; der Boden, aus Ton, Schluff und Feinsand ge- 


mischt, wird nach Behandlung mit einer Lösung von 100 RO zu einem 
Gemisch aus Schluff und Sand, bei weiterem Zusatz von Kaliumchlorid 
nimmt die Vergröberung schnell zu, und schon bei Anwendung von 16 KCI 


ist aller Ton und Schluff zu Feinsand koaguliert. Die entsprechende 
Kurve in dem Diagramm bei WIEGNER? ist aus dem Schluffbereich 


herausgerückt und wird bei Anwendung noch stärkerer Lösungen ( 1 KCl) 


noch weiter nach rechts verschoben, d. h. die Koagulation schreitet im 
Feinsandbereich fort. 

Nun ist Seewasser eine ziemlich konzentrierte NaCl-Lösung. Dort, wo 
es sich mit Flußwasser mischt und zu Brackwasser wird, schwankt sein 
Salzgehalt im allgemeinen zwischen 10°/,. und 30°/,o, d. h. es entspricht 


einer Lösung von 5 bis, NaCl. Seine koagulierende Wirkung ist demnach 


beträchtlich, es werden sich die Ton- und Schluffteilchen der Flußtrübe, 
gemäß dem oben gegebenen Lößbeispiel, zu Feinsandpartikeln zu- 
sammenballen und bei Stillstand der Strömung schnell zum Niederschlag 
gelangen. Sie bilden dann einen mehr oder minder feinen Schlamm, der 
sich auf die schon gebildeten Schlammschichten auflagert und auch 
Stämme und Wurzeln der Mangroven, besonders auch die an ihnen 
lebenden Algen (Phaeophyceen, Florideen ünd Chlorophyceen) über- 


1 A.a.O., S.13 und 17. 

2 A. a. O., S.13. 

3 Nach A. ATTERBERG (Studien auf dem Gebiete der Bodenkunde, S. 131. 
Landw. Versuchsstat. 69 [1908]) zeigt bei Anwendung einer 5%igen Kochsalz- 
lösung noch Sand von 50 u Teilchengröße Neigung zur Koagulation. 
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zieht. Im FluBbett wird dieser Schlamm mit dem Einsetzen des Ebbe- 
stromes wieder fortgeschwemmt;; in der Mangrove aber fließt das Wasser 
ruhig ab, es hat nicht die nötige Transportkraft, um die Teilchen, die es 
gebracht hat und die inzwischen durch Koagulation größer und schwerer 
geworden sind, wieder wegzuführen. Der Boden in den Mangrove- 
beständen wird sich also aufhöhen, und es fragt sich nur, in welchem Aus- 
maß dieser Vorgang stattfindet. 

Zu diesem Zweck wurde ein Brett mit geglätteter Oberfläche in das Schlamm- 
niveau eingebaut und nach Ablauf von 30 Tagen die Höhe der Schlammschicht 
festgestellt, die sich darauf abgesetzt hatte. Man konnte dann annehmen, daß in 
diesem Zeitraum sich eine Schicht von derselben Höhe auch auf den Schlamm in 
der Umgebung des Brettes aufgelagert hatte. 


Für verschiedene Stellen der Mangrove bei Belawan ergaben sich bei 
diesen Bestimmungen Werte zwischen 1,2 und 3,0 mm ; und wenn man an- 
nimmt, daß der Prozeß im selben Maße stets fortschreitet, also z. B. 
Hochwasserzeiten, in denen eine stärkere Sedimentation statthaben wird, 
unberücksichtigt läßt, so bekommt man einen jährlichen Betrag von 15 
bis 36 mm. 

Diese Zahlen, die eher noch unter dem Durchschnitt liegen als über 
ihm, sind natürlich nur Stichproben, sie geben aber doch ein annäherndes 
Bild von dem Anwachsen des Mangroveschlammes und zeigen, daß es 
sich dabei um recht ansehnliche Beträge handelt, daß also ein beachtens- 
werter Standortsfaktor vorliegt, der für die Vegetation von nicht zu 
unterschätzender Bedeutung ist. Er birgt nämlich die Gefahr in sich, daß 
das Wurzelsystem der Bäume zunehmend ins Substrat und in Boden- 
tiefen gerät, welche seine Aktivität in Frage stellen. Schon junge Pflan- 
zen werden dieser Gefahr ausgesetzt sein, wenn die Bildung neuer Wur- 
zeln nicht Schritt hält mit dem Anwachsen des Bodens. 

Weniger ins Gewicht fällt dieser Faktor für jene Bäume der Mangrove- 
vegetation, die wie Rhizophora stamm- und astbürtige Luftwurzeln be- 
sitzen. Bei der ganzen Art ihrer Bewurzelung können sie der Gefahr der 
Verschüttung leicht ausweichen: die ins Substrat geratenden, bisher un- 
verzweigten Teile der Luftwurzeln entwickeln Seitenäste, die sich in den 
neuen Bodenschichten ausbreiten, so daß das ganze Wurzelsystem gleich- 
sam gehoben wird. Außerdem wachsen neu entstandene Luftwurzeln von 
vornherein schon in ein aufgehöhtes Substrat. Bei den Arten von Avi- 
cennia und besonders bei Sonneratia beobachten wir dagegen höchst 
eigenartige Anpassungen, die es der Pflanze erlauben, ihr Wurzelsystem 
dem Anwachsen des Substrates folgen zu lassen. Bevor wir aber darauf 
eingehen, ist es notwendig, erst noch die chemische Natur der Schlamm- 
böden der Mangrove zu betrachten, die nach dieser Richtung noch so gut 
wie unbekannt sind. 
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III. Abschnitt. Die chemischen Eigenschaften des Schlammsubstrates. 
Einleitung. 

Seit langem hat man erkannt, daß für die Mangrovevegetation drei 
Faktoren desStandortes von entscheidender Bedeutung sind : die Wasser- 
sättigung, der Salzgehalt und die Sauerstoffarmut des Bodens. Daß die 
Mangroveböden, als unter dem Einfluß der Gezeiten stehend, stark salz- 
haltig sein müssen, liegt auf der Hand. Und ebenso ist es von vornherein 
wahrscheinlich, daß die völlige Durchtränkung des Bodens mit Wasser es 
dem Sauerstoff der Luft nicht oder nur in untergeordnetem Maße er- 
möglicht, in die tieferen Schichten auf dem Wege der Diffusion einzu- 
dringen, zumal sich die Schlammböden in den meisten Fällen durch eine 
außerordentlich dichte Lagerung der Teilchen auszeichnen. 

Die Zirkulation der Bodenluft hängt in ihrem Ausmaß ab von der maximalen 
Porengröße des Bodens und seiner Wasserführung. Ist erstere groß, so kann der 
Boden als gut durchlüftet gelten. Mit abnehmender Korngröße aber werden die 
Luftkanäle zwischen den Partikeln enger und damit die Widerstände, die sie 
der Diffusion von Gasen entgegensetzen, größer!. 

Schon aus diesem Grunde würden die Schlammböden, denen die Proben 
Nr. 4, Nr. 5 und Nr. 6 entstammen (Tabelle 2—4), als nicht gerade gut durch- 
lüftet zu gelten haben; denn der Anteil der feineren Partikel beträgt in ihnen 
(allerdings nach Entsalzung) 86,6%, 70,1% und 72,4%. 

Dazu aber kommt noch die Wasserführung. Schon bei mäßiger Feuchtigkeit 
wird die Diffusion der Bodenluft infolge Verstopfung der Luftkanäle mit Wasser 
bedeutend gehemmt. Der dem Boden durch bakterielle Prozesse und die Wurzel- 
tätigkeit entzogene Sauerstoff kann aus der Atmosphäre nur unvollkommen er- 
setzt werden, und Kohlendioxyd reichert sich an. Noch ungünstiger liegen die 
Verhältnisse, wenn der Boden mit Wasser durchtränkt ist. Soll dann z. B. Sauer- 
stoff aus der Luft in ihn eintreten, so muß sich das Gas erst im Bodenwasser lösen 
und in gelöster Form eindiffundieren, ein Vorgang, dessen Ablauf gleichfalls von 
der maximalen Porengröße des Bodens abhängig ist. Man nimmt an, daßin einem 
Boden, der überwiegend aus Teilchen < 0,02 mm, also aus Staub und Rohton 
besteht und außerdem mit Wasser gesättigt ist, eine Gasbewegung durch Diffu- 
sion, wenn auch nicht ganz ausgeschlossen, so doch außerordentlich erschwert 
ist2. Es trifft das also auch für die erwähnten Schlammproben zu. 

Aber auch noch andere Eigenschaften des Mangroveschlammes lassen 
Rückschlüsse auf seine Sauerstoffarmut zu, so sein Geruch nach Schwefel- 
wasserstoff und seine dunkle Färbung, die von unvollkommen zersetzten 
organischen Substanzen und von angereichertem Schwefeleisen herrührt. 
Bevor wir jedoch darauf eingehen, müssen wir noch die Wasserführung 
und den Salzgehalt der Mangroveböden besprechen. 


1. Kapitel. Die Wasserführung des Mangroveschlammes. 


Der hohe Wassergehalt der Mangroveböden, der, wie Tabelle 6 lehrt, 
bis zu 60 Gew.-% beträgt, ist die Folge ihrer häufigen Überschwemmung. 


“1 Vgl. unten 8. 442. 
2 Vgl. Lana, R.: Forstl. Standortslehre. Hdb. d. Forstwiss. 1, 3694. (Tübingen 
1926). 
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Tabelle 6. Wassergehalt der Schlammbéden. 











Kornfraktion % Wassergehalt (bei 105° getrocknet) 
Bodenprobe < 0,02 mm 
Nr. in Prozenten der wasser- im frischen im lufttrockenen 
und NaCl-freien Substanz Zustand Zustand 
1 12,7 28,00 2,10 
3 32,2 39,92 3,21 
5 70,1 53,91 4,80 
6 72,4 59,05 4,95 
4 86,6 58,22 6,60 











Am wasserreichsten sind allemal die obersten Schlammschichten, die des- 
halb sehr weich sind und dem Wachstum der Wurzeln so wenig Wider- 
stand entgegensetzen, daß diese sich darin ungestört wie in Wasser aus- 
breiten und die sonst von den groben Bodenbestandteilen veranlaßten 
Krümmungen und Unregelmäßigkeiten nicht erkennen lassen. Diese 
optimalen Bedingungen für die Entwicklung namentlich des feineren 
Wurzelsystems reichen etwa bis in 10 cm Tiefe. Weiter nach unten zu 
sitzt der Schlamm zusammen, und damit tritt eine gewisse Verfestigung 
zu tonig-zäher Beschaffenheit ein. 

Die Wasserführung ist aber je nach der Zusammensetzung der Böden 
verschieden, in der Weise, daß grobkörnige Schlammböden prozentual 
wasserärmer sind als feindisperse. Das zeigt die Zusammenstellung in 
Tabelle6. (Besonders deutlich tritt die Proportionalität zwischen Wasser- 
führung und Korngröße hervor, wenn man den Wassergehalt im luft- 
trockenen Zustand zugrunde legt, wie das ebenfalls aus Tabelle 6 zu er- 
sehen ist.) 

Man kann danach wohl sagen, daß feindisperse Schlammböden für 
die Entwicklung der Mangroven bessere Bedingungen bieten als grob- 
disperse, z. B. Sandböden. Denn, wie schon erwähnt wurde, sind die 
Mangrovegewächse amphibische Pflanzen, deren Wurzeln durchaus nach 
Art derjenigen von Wasserpflanzen gebaut sind. 


2. Kapitel. Der Salzgehalt der Mangroveböden. 


Daß die Mangroven Salzpflanzen sind und in ihren Vegetations- 
organen Salz in offenbar recht erheblichem Maße zu speichern vermögen, 


1 Es wäre eine auch für den Botaniker lohnende Aufgabe, solche Schlamm- 
böden einmal nach den Prinzipien der Konsistenzlehre (vgl. A. ATTERBERG in 
Kolloid-Z. 20, 1 [1917] und Kolloidchem. Beih. 6, 55 [1914]) zu untersuchen, 
namentlich den Wechsel der Konsistenz bei verschiedenen Wassergehalten des 
Bodens zu verfolgen und in sogenannten Konsistenzkurven zur Anschauung zu 
bringen. Die Annahme liegt nicht fern, daß das Wurzelwachstum von der Boden- 
konsistenz nachhaltig beeinflußt und bei den Mangroven, besonders bei Sonneratia, 
die Entwicklung der feiner verzweigten Wurzeln bei geringerer Konsistenz des 
Substrates, also in den obersten Schlammschichten, begünstigt wird. Vgl. dazu 
S. 378. 
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hat schon RumpHIus bemerkt, wenn er, besonders für Sonneratia, Avi- 
cennia und Aegiceras, den salzigen Geschmack der Blätter hervorhebt 1. 

SCHIMPER? und nach ihm v.FaABER? haben dem Salzgehalt der 
Blätter die Bedeutung zugeschrieben, die osmotische Saugung der Zellen 
zu erhöhen und sie damit in den Stand zu setzen, aus dem salzreichen 
Substrat das nötige Wasser zu entnehmen. Es bestünde sonach von den 
Blättern zu den Wurzeln des Baumes und von diesen wieder zum Sub- 
strat ein Saugungsgefälle, das für den Baum die Arbeit der Wasserhebung 
leistet. Einwandfrei jedoch sind diese Dinge noch nicht geklärt, und es 
ist denkbar, daß der Pflanze bei der Wasseraufnahme außer der osmoti- 
schen Energie noch besondere Energiequellen zur Bewegung des Wassers 
dienen. Ob damit ein erhöhtes Sauerstoffbedürfnis im Zusammenhang 
steht, sei dahingestellt; jedenfalls ergeben sich von hier aus Perspektiven 
auf das Vorhandensein der ‚Atemwurzeln“. Wir werden darauf im 
Schlußabschnitt zurückzukommen haben. 

Für die physiologischen Fragen der Wurzeltätigkeit wichtig wären vor allem 
Messungen der Saugung der Mangroveböden, namentlich solche, die mit Sau- 
gungsmessungen an den Wurzelfasern verbunden würden, so etwa wie es durch 
STOCKER* für ungarische Steppenpflanzen versucht wurde. Infolge des hohen 
Salzgehaltes müssen die Saugungswerte naturgemäß sehr groß sein. Ihre physika- 
lische Komponenteallerdings, welche durch die Struktur und die kolloidalen Eigen- 
schaften der Böden bedingt ist und bei trockenen Böden, wie zuletzt wieder die 
Untersuchungen HARDERSS gezeigt haben, eine wesentliche Rolle beim Zustande- 
kommen der Gesamtsaugung spielt, dürfte bei den Schlammböden der Mangrove 
nicht von so großer Bedeutung sein und in erster Annäherung gegebenenfalls un- 
berücksichtigt bleiben. 

Leider konnten wir keine Saugungsmessungen mit Mangroveböden ausführen. 
Eine ungefähre Vorstellung bekommt man aber, wenn man die gefundenen Salz- 
werte auf den Wassergehalt umrechnet, der für die Sonneratia-Mangrove von Bëla- 
wan im Durchschnitt mit 50—60% angegeben werden kann. 

Wir müssen uns hier damit begnügen, Salzgehaltsbestimmungen des 
Bodenwassers anzuführen, was immerhin einen Fortschritt gegenüber 
den ungenauen bisherigen Angaben bedeutet. Diese beziehen sich im 
wesentlichen auf das Überschwemmungswasser, das die Flut heranbringt 
und das, je nach seiner Mischung mit süßem Flußwasser, bald mehr bald 
weniger brackig ist. Die Wurzeln der Mangroven jedoch werden von 
diesem Wasser nicht unmittelbar umspült. Für alle Fragen, welche die 
Wasseraufnahme betreffen, kommt vielmehr der Salzgehalt des Boden- 


1 Herbarium amboinense, 4. Buch, 8. 111, 115, 117. 

2 Die indo-malayische Strandflora, S. 22. 

3 Über Transpiration und osmotischen Druck beiden Mangroven. Ber. dtsch. bot. 
Ges. 81, 277 (1913). Ferner: Zur Physiologie der Mangroven. Ebenda 41, 227 (1923). 

* Über die Messung von Bodensaugkräften in ihrem Verhältnis zu den 
Wurzelsaugkräften. Z. f. Bot. 28, 27 (1930). 

5 Über den Wasser- und Salzgehalt und die Saugkräfte einiger Wüstenböden 
Beni Unifs (Algerien). Jb. f. wiss. Bot. 77, 665 (1930). 
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wassers in Betracht, und dieser ist meist ein anderer, oft sogar höher als 
der des Überschwemmungswassers. 

Der Grund hierfür ist leicht einzusehen. Bei Ebbe dunstet Wasser von der 
Bodenoberflache ab, waseinerrelativen Salzanreicherung in den obersten Schlamm- 
schichten gleichkommt. Es tritt sodann ein Ausgleich durch Diffusion von Wasser 
aus den angrenzenden Bodenschichten ein, aber insgesamt erreicht das Boden- 
wasser im Laufe der Zeit dadurch eine höhere Konzentration als das Überschwem- 
mungswasser. Daß das Salz auf der in praller Sonne angetrockneten Schlamm- 
oberfläche, wie das v. FABER! angibt, auskristallisiert, mag gelegentlich einmal 
vorkommen, wir selbst haben es nie beobachtet. Im Innern der Mangrovewälder 
ist es wohl ausgeschlossen, weil dort wegen des Schattens, den die Kronen der 
Bäume spenden, der Boden stets sehr feucht bleibt. 

Man wird also bei der Feststellung der Salzkonzentration, in der das 
Wurzelsystem zu arbeiten hat, stets das Bodenwasser verwenden müssen 
und sich nicht damit begnügen dürfen, die Konzentration des Über- 
schwemmungswassers der Flut zu bestimmen. Wahrscheinlich wird man 
dabei auch verhältnismäßig konstante Werte bekommen, während die 
Konzentration des Flutwassers starke Schwankungen zeigt. Bei v. Fa- 
BERs Bemerkung: ,, Die Mangrove an der Küste ist häufig einem schnell 
eintretenden Wechsel in der Konzentration des Substrates unterworfen, 
da hier in der Nähe der größeren Flüsse eine Aussüßung des Wassers 
stattfindet‘‘ 2, bleibt unklar, ob sie auf Messungen des Salzgehaltes ge- 
gründet ist. Die Fähigkeit der Mangroven, schnellen Wechseln in ‘cr 
Saugung des Bodens sich anpassen zu können, ist am Standort vielleicht 
gar nicht so sehr wichtig, womit sie aber keineswegs in Zweifel gezogen 
werden soll. 

Schließlich sollen für das Gesagte noch einige Belege beigebracht sein?. 

In der Mangrove von Bölawan wurden Salzgehaltsbestimmungen an der Mün- 
dung des Deli-Rivier und in der Zone der Sonneratia acida bei Labuhan ausge- 
führt, wo ein Seitenarm des Deli-Rivier, der S. Paluhpandan, in diesen einmündet 
(vgl. Tafel I). 

An der Mündung des Deli-Rivier ist der Unterschied zwischen dem Salz- 
gehalt des Seewassers bei Ebbe und bei Flut ziemlich beträchtlich (18,36°/,, bei 


1 A. a. O., S. 280. 

2 A. a. O., 1913, S. 280 und 1923, S. 228. 

3 Die im nachfolgenden aufgeführten Zahlen beruhen auf einmaligen Mes- 
sungen und sind nur als Stichproben zu werten. 

Die Bestimmung des Salzgehaltes wurde nach der in der Meereskunde üb- 
lichen Methode durch Titration des Cl’ nach MoHr durchgeführt. Aus dem Cl’- 
Wert wurde nach der Formel von KNUDSEN (Salzgehalt = 0,030 + 1,8050 Cl) 
der Salzgehalt berechnet. Ob diese für das stark brackische Küstenwasser 
absolut gilt, ist sehr fraglich. So stimmen die für Brackwasserproben gefundenen 
Gefrierpunktserniedrigungen nicht ganz mit den in der Tabelle von KRÜMMEL und 
HELLAND-HANSEN genannten (vgl. Tabulae biologicae 4, 547 [1927]) überein. 
Beispiel: Eine in der Mangrove zwischen Bölawan und Bagan-Deli entnommene 
Wasserprobe hatte einen Cl-Gehalt von 12,05°/,,, was einem Salzgehalt von 
21,79% /,, entspricht. Dieser sollte eine Gefrierpunktserniedrigung von 1,170 bis 
1,180 geben. Wir maBen aber / = — 1,200 und —1,24°. 
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Ebbe und 31,23°/,, bei Flut). Das Bodenwasser in den Avicennia-Beständen der 
Lingula- Bank! wies dagegen zur gleichen Zeit, wo das Meerwasser bei Ebbe 
einen Salzgehalt von 18,36 /,, zeigte, an zwei Stellen einen Salzgehalt von 24,38° /,, 
und 24,44°/,, auf. 

Das Wasser des S. Paluhpandan, das bei Flut die seitlich von dem Flußarm 
sic: ausbreitende Mangrove von Sonneratia acida überschwemmt, hat einen Salz- 
gehalt, der (unter dem Einfluß der Gezeiten) zwischen 1,44°/,, und 2,460 /,, 
schwankt. Die Konzentration des Bodenwassers seitlich vom Fluß beträgt 8,44% /,o 
bis 9,86% /,.- 

Im Delta des Wai Tonahitu, Ambon (Rhizophora-Mangrove)? maßen wir im 
Grundwasser 28,320/,, NaCl, während das Flutwasser an derselben Stelle, nicht 
weit vom Fluß, nur 16,05°/,, erkennen ließ, also stark brackig wars. 

Diese Beispiele, die sich noch vermehren ließen, mögen genügen. Die 
Lehre, die daraus gezogen werden kann, scheint uns auch wichtig zu sein 
für die Frage nach der Verteilung der Arten im Mangrove-Areal, nament- 
lich für die Feststellung der Brackwassergrenze. Es wurde schon betont, 
daß diese stets weiter seewärts liegt als die Gezeitengrenze. Wenn aber 
Mangroven über sie hinaus landwärts vordringen, so muß das noch nicht 
heißen, daß diese keine Salzpflanzen mehr sind. Sie können recht wohl 
noch in einem Boden wurzeln, der über einen gewissen, wenn auch nicht 
sehr hohen Salzgehalt verfügt. Freilich werden die Böden der nicht mehr 
von Seewasser berührten Zone im Laufe der Zeit aussüßen, das Salz wird 
durch Niederschläge und Überschwemmungen von seiten der Flüsse aus- 
gewaschen, und das Substrat wird zunehmend für andere, nicht halophile 
Gewächse vorbereitet. 


3. Kapitel. Der Gehalt des Mangroveschlammes an organischen Stoffen. 


Es ist klar, daß in einem Boden, der wie die Schlammabsätze der 
Mangrove bis zu 60% Wasser enthält und infolge der dichten Lagerung 
der Teilchen auch keine Zirkulation desselben erlaubt, vielmehr voll- 
kommener Stagnation unterliegt, organische Abfälle, die in ihn gelangen, 
nur unvollkommen zerfallen. Es wird also eine gewisse Anreicherung von 
organischen Stoffen, nämlich faulenden Tier- und Pflanzenresten, in ihm 
stattfinden. Es fragt sich nur, in welchen Mengen sie vorhanden sind, 
d. h. ob die organischen oder anorganischen Bestandteile überwiegen. 
Die bisherige Literatur gibt darüber keinen Aufschluß, enthält aber zer- 
streute Hinweise, die ein falsches Bild zu geben vermögen. 

Nach den Darlegungen des vorigen Kapitels ist der Mangrove- 
schlamm vor allem mineralischer Natur. KARSTEN 4 dagegen spricht von 


1 Vgl. S. 338. 

2 Vgl. S. 326ff. 

3 Das Flutwasser ist am Ende der Flut entnommen, kann also durch das Fluß- 
wasser bereits etwas ausgesüßt sein. Den Betrag von 28,320 /,, NaCl erreicht es 
aber auch während des Höchststandes der Flut sicher nicht. 

+ Über die Mangrove-Vegetation im Malayischen Archipel. Bibl. Bot. 5, 8 
(1893). 


Planta Bd. 18. 23a 
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„Schlammassen, welche von organischen Resten überladen sind‘ bzw. 
von einem „von Humusmengen ganz schwarz gefärbten, dickflüssigen 
Schlamm“. Danach würde also der Mangroveboden eine Humusansamı.- 
lung vom Charakter eines Faulschlammes darstellen. Die meist schon in 
geringer Tiefe zu beobachtende Dunkelfärbung des Schlammes scheint 
dies zu bestätigen. 

Diese Angaben sind um so merkwürdiger, als man früher das Vorkommen 
von Humusböden nach Art der Moore für die Tropen bestritten hat. Diese An- 
schauung hat sich jedoch als ganz und gar irrig erwiesen, und man hat im tropi- 
schen Tiefland Moore von zum Teil ungeheurer Ausdehnung angetroffen, z. B. 
in Mittel- und Südsumatra. Es handelt sich dabei um Sumpfwälder von Flach- 
moornatur, deren Humus aber adsorptiv ungesättigt ist, so daß diesen Mooren 
Schwarzwässer entfließen, von den Malayen „Ajer itam‘‘ (schwarzes Wasser) 
oder „Sungai itam“ (schwarzer Bach oder Fluß) genannt!. 

Flachmoorformationen der geschilderten Art sind nun auch vielfach die an 
die Mangrovegebiete landwärts anschließenden Süßwassersümpfe, die wir oben 
schon zu erwähnen hatten, Gebiete, die ungenügende Abflüsse haben und deshalb 
zur Regenzeit unter Wasser gesetzt werden. Die Stagnation des Niederschlags- 
und Überschwemmungswassers veranlaßt sodann Torf- und Schwarzwasserbil- 
dung. Bezeichnenderweise kommt aus dem Süßwassersumpf, der links vom 
Sungai Bélawan auf die Mangrove folgt, ein ,,Sungai itam“ (vgl. Tafel I). 

Humusansammlungen kommen nun nicht bloß in Süßwassergebieten, 
sondern auch in der Mangrove vor, namentlich in abgedeichten Lagunen, 
die hinter Strandwällen sich ausdehnen. Es sind uns solche besonders auf 
den Molukken und den Aru-Inseln begegnet, z. B. bei Dobo, wo haupt- 
sächlich Bruguiera gymnorhiza in ihnen wächst, während auf Pulu Enu 
im Süden des Aru-Archipels auch Rhizophora mucronata, Ceriops Candol- 
leana und Carapa moluccensis auf solcher Unterlage angetroffen wurden 
(Abb. 4). Es liegen dort ähnliche Verhältnisse vor, wie sie W. KoERT? von 
Ostafrika berichtet. Poronré bemerkt hierzu: ‚In diesem ,Mangrove- 
humus‘, wie auch die organischen Zersetzungsprodukte im Mangrove- 
schlamm genannt werden, wird wohl viel Sapropel stecken‘ ?. 

Von solchen mehr vereinzelten Vorkommen abgesehen, ist jedoch der 
Mangroveschlamm vorzugsweise eine mineralische Ablagerung, nicht 
sapropelartig, wenn er auch zahlreiche organische Reste enthält. Das 
sollen die in den Tabellen 7—9 zusammengestellten Beispiele von 
Schlammproben zeigen, die wir schon oben herangezogen haben. 

Die Schlammproben der Tabelle 9 weisen einen recht gleichmäßigen, 
namentlich einen sehr geringen Gehalt an organischer Substanz auf, 
demgegenüber die hohen Werte der Proben von Ambon (Nr. 1 und 2) 





1 Vgl. dazu vor allem Lang, R. in Jber. d. Halleschen Verbandes 1920, 86 
und desselben Verfassers „Verwitterung und Bodenbildung als Einführung in die 
Bodenkunde“ (Stuttgart 1920, S. 90). 

2 Vgl. Poronré, H.: Ein von der Holländisch-Indischen Sumatra-Expedi- 
tion entdecktes Tropen-Moor. Naturwiss. Wschr., N. F. 6, 665 (1907). 
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Tabelle 71. Bestimmung der organischen Substanz in Bodenprobe Nr. 1 
(Poka, Ambon). 

















Mint. | puas-hemadhmne M BE. un. ? 
intervall | | im Prosenten der | im Prosenten der 
in mm | in g Gesamtmenge in g |  betreffenden 
| | (818809) |  Fraktion 
> 2 | 1558 | 19,04 0,510 | 3,27 
2-1 | 15H | 18,78 | 0,0768 5,00 
1-05 | 17239 | 21,05 0,1098 6,37 
0,5—02 | 13010 | 15,89 0,0645 | 4,96 
02—0,1 | 0300 | 4,52 0,0312 8,43 
0,1—0,05 0,3738 | 4,56 0,0765 | 20,46 
0,05--0,02 0,2837 | 3,46 00719 25,34 
< 0,02 10396 | 12,70 | 02229 | 21,44 
| Sa. 8,1880 | Sa. 0,7046 


| | 
8,1880 g Trockensubstanz enthalten 0,7046 g = 8,6% organische Substanz, 
Tabelle 81. Bestimmung der organischen Substanz in Bodenprobe Nr. 2 (Delta 

















des Wai Tonahitu, Ambon). 

Sont |- Menge der Kornfraktion | Organische Substanz \ 
Intervall | in Prozenten der | in Prozenten der 
in mm in g ! Gesamtmenge in g | betreffenden 

(7,4123 g) | | Fraktion 

> 2 0,0000 | 0,00 |  0,0000 | 0,00 
2—1 | 0,0428 0,58 | 0,9217 50,70 
1-05 | 0,1474 | 1,99 | 0,0430 29,17 
0,5—0,2 | 0,2208 | 2,98 | 0,0136 | 6,16 
0,2—0,1 1,0106 | 13,63 | 0,0696 | 6,89 
0,1—0,05 2,9523 39,83 0,2382 | 8,07 

0,05—0,02 0,8320 11,22 0,0778 | 9,35 
< 0,02 2,2064 29,77 | 0,3037 | 13,77 

| Sa. 7,4123 | | Sa. 0,7676 | 


7,4123 g Trockensubstanz enthalten 0,7676 g = 10,4% organische Substanz. 


Tabelle 9. Bestimmung der organischen Substanz in den Bodenproben Nr. 3, 
Nr. 4, Nr. 5 und Nr. 6. 














Kornfraktion Organisch gebundener Kohlenstoff 
Bodenprobe | < 0,02 mm in Prozenten der lufttrockenen Substanz 
Nr. | in Prozenten der wasser- Masdeate der 
und chloridfreien Substanz Parallelbestimmungen Mittelwert 
3 | 32,2 | 1,09; 1,05; 1,13 | 1,09 
4 86,6 | 454461 | 4,58 
5 | 70,1 | 1,69; 1,68 | 1,69 
6 | 72,4 | 1,44; 1,32 1,38 


1 Der Gehalt an organischer Substanz der groben Kornfraktionen (> 2 mm 
bis einschl. 0,05—0,02 mm) wurde durch Verglühen festgestellt, jener der ab- 
schlämmbaren Fraktionen (< 0,02 mm) wurde aus dem Kohlenstoffgehalt durch 
Verdoppelung berechnet. 

23* 
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überraschen. Es ist dazu aber zu bemerken, daß in diesen sehr viele 
kleine, noch unzersetzte Holzteilchen enthalten waren, die in den eigent- 
lichen Schlammböden der Tabelle 9 fehlten. 

Die schwärzliche Farbe des Mangroveschlammes, in der er sich we- 
niger an der Oberfläche als tiefer im Boden darbietet, dürfte indes nicht 
allein von den in ihm enthaltenen Humusstoffen herrühren, sondern zum 
Teil auch auf der Bildung von Schwefeleisen beruhen, die in den Schlick- 
ablagerungen der Meeresküsten überall in großem Umfang stattfindet 
und als sehr bedeutungsvoller Hinweis auf die Abwesenheit von Sauer- 
stoff in diesen Böden gewertet werden darf. 


4. Kapitel. Der Sauerstoffgehalt des Schlammbodens. 


Von allen Standortsfaktoren ist für die Beurteilung der Atemwurzel- 
theorie am wichtigsten die genaue Kenntnis des im Boden vorhandenen 
Vorrates an physiologisch verwertbarem Sauerstoff. Wir machten des- 
halb eine Reihe von Bestimmungen, über deren Methodik zunächst 
einiges mitzuteilen ist. 

Anfänglich versuchten wir die Bestimmung des Sauerstoffs so, daß wir das 
im Schlamm enthaltene Wasser, in dem etwa vorhandener Sauerstoff gelöst 
sein muß, unter Wasserstoff in ein O,-Absorptionsmittel überdestillierten. Wir 
brachten eine Schlammprobe, unter möglichster Vermeidung der Berührung mit 
Luft, in einen KreLpanu-Kolben, der einerseits mit einem Wasserstoff erzeugenden 
Kippapparat, andererseits mit einem Kühler und daran angeschlossener Wasch- 
flasche in Verbindung stand. In der Waschflasche befand sich die zur Absorp- 
tion des übergetretenen Sauerstoffs bestimmte Manganochloridlösung. Es wurde 
nun zunächst die Luft in der Apparatur durch Wasserstoff ersetzt, sodann. die 

hloridlösung alkalisch gemacht und der KreLparr-Kolben im Paraffin- 
bad auf 115° so lange erhitzt, bis fast das gesamte Wasser der Schlammprobe in 
die Waschflasche überdestilliert war. Nach Zusatz von Kaliumjodid und Stärke- 
lösung und Ansäuern des Destillates hätte bei Anwesenheit von Sauerstoff Jodab- 
scheidung erfolgen müssen. 

Die einzige, in dieser Weise versuchte Bestimmung verlief absolut negativ. 
Da man aber dabei stark erhitzen muß, so ist die Methode nicht recht zuverlässig; 
etwa vorhandener Sauerstoff könnte leicht durch chemische Reaktionen, z. B. durch 
Oxydation von im Schlamm enthaltenen organischen Substanzen, verbraucht 
werden. Außerdem ist die Durchführung dieses Versuches im Mangrovesumpf 
mit ganz erheblichen Umständen und Schwierigkeiten verknüpft. 

Wir zogen es daher vor, die Sauerstoffbestimmungen mit Sickerwasser vorzu- 
nehmen. Da der Boden vollkommen mit Wasser durchtränkt ist, so kann der 
Sauerstoff nur in gelöster Form auftreten und muß im Bodenwasser enthalten 
sein. Er kann somit in diesem gemessen werden. Es handelt sich also in diesem 
Fall um die einwandfreie Gewinnung von Bodenwasser. 

Zuerst verwendeten wir das Wasser, das nach dem Weggang der Flut in 
Krabbenlöchern stehen bleibt und aus diesen herausgehebert werden kann. Dieses 
Wasser kann jedoch nicht als eigentliches Bodenwasser betrachtet werden. Wir 
gingen deshalb auf Ambon, wo diese auf Sumatra begonnenen Untersuchungen 
fortgesetzt wurden, dazu über, mit einem Stock Löcher in den Schlamm zu bohren 
und das in ihnen schnell sich sammelnde Sickerwasser zur Bestimmung zu be- 
nutzen. Wegen der kleinen Oberfläche des Wasserspiegels in solchen Löchern 
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durfte man erwarten, bei genügend tiefer Entnahme der Wasserproben richtige 
Werte zu erhalten. Wie die auf diesem Wege erzielten Resultate und die Kon- 
trollversuche beweisen, sind die Fehlerquellen bei sorgfältigem Herausholen des 
Sickerwassers aus den Bohrlöchern tatsächlich so gering, daß sie überhaupt nicht 
in Erscheinung treten. 

Die Entnahme des Sickerwassers aus den Bohrlöchern erfolgte mit der in 
Abb. 19 dargestellten Saugapparatur, die mittels der (am besten an einem Baum 
aufzuhängenden) tubulierten 
Aspiratorflasche (A) betrie- 
ben wird. Deren Ablauf ist 
durch ein bis zum Boden 
reichendes Glasrohr (R) ver- 
längert!. Das Wasser wird . 
aus dem Bohrloch in die aus- 
tarierte Flasche F, herüber- 
geholt, hinter die eine zweite, 
ebensolche Flasche F, ge- 
schaltet ist. Man hebert nun 
so lange Wasser über, bis auch 
die Flasche F, vollkommen 
gefüllt ist, so daß das Was- AR 
ser inf’, einmal ganz erneuert 
wird. Dann nimmt man den 
Stopfen von F, ab und setzt 
den luftdicht schließenden 
Glasstopfen auf. 

Die  Sauerstoffbestim- 
mung selbst erfolgte nach 
der Methode von WINKLER. 
Über ihren Gang vergleiche 
man die Angaben von Rur- 
PIN?. Von Wichtigkeit ist, / 
daß die Bestimmungen sofort Abb.19. Apparatur zur Entnahme des Sickerwassers aus 
nach Entnahme des Wassers, Bohrlöchern. A Aspiratorflasche; R deren Abflußrohr; Fi 


und F2 Flaschen zur Aufnahme des angesaugten Bodenwassers ; 
also an Ort und Stelle, vor- S Saugrohr, welches ins Bohrloch eingeführt wird. 


genommen werden. Unter- 

bricht man sie nämlich nach dem Zusatz von MnCl,, KOH und KJ, wie es die 
Vorschrift von RUPPIN gestattet, so erhält man zu hohe Werte. Das hat vor uns 
auch schon ZIMMERMANN festgestellt?. 

Da es nicht ausgeschlossen erschien, daß Schlammpartikel, die bei der Ent- 
nahme unvermeidlich ins Wasser geraten, Störungen in die der WINKLERschen 
Methode zugrunde liegende Reaktionsfolge bringen, so mußten namentlich in den 
Fällen, wo die Proben negativ ausfielen, Kontrollbestimmungen gemacht werden. 


1 Statt der Glasrohre sind im Gelände (wie schon KRoGH und REHBERG an- 
geben) praktischer Celluloidröhren, die nicht zerbrechen und einfach zu bearbeiten 
sind. Sie können von der Deutschen Celluloidfabrik, Eilenburg (Provinz Sachsen) 
bezogen werden. 

2 Ruprm, E.: Die hydrographisch-chemischen Methoden. Kiel 1912. Abh. 2 
aus Wissenschaftliche Meeresuntersuchungen, N. F. 14, Abt. Kiel. Vgl. ferner 
TREADWELL, F. R.: Kurzes Lehrbuch der analytischen Chemie, 2. Bd. 

3 Vgl. Harms, J. W.: Die Realisation von Genen und die consecutive Adap- 
tion. Z. Zool. 188, 239 (1929). 
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Es geschah dies in der Weise, daß in parallelen Proben vor der Analyse Luft 
durch das Wasser geblasen oder mit einem Glasstab kräftig umgerührt wurde. 
Es trat dann regelmäßig eine starke Jodausscheidung auf. 

Das Ergebnis unserer Sauerstoffbestimmungen ist in Tabelle 10 zu- 
sammengefaßt. Daneben wurde auch das die Mangroveböden über- 


Tabelle 10. Sauerstoffgehalt des Bodenwassers. 



































| I 
Ort der Entnahme | Art der Entnahme ie | Bemerkungen 
| Krabbenloch | | 
| @emtit | 9 * 
Pérbaungan (Sumatras | ns | W F LR 
Ostküste), Avicenmia- | ee em - 
Mangrove —l — 
Anderes | 
|  Krabbenloch | ° = 
Krabbenloch | 
Bèlawan (Sumatras 15 cm tief | 0 x - 
Ostküste), Sonneratia- |- _—— ———— — 
Mangrove Krabbenloch | 0,218 | Entnahme nicht 
| 7 om tief | | ganz einwandfrei 
Bohrloch | 0.660 | Entnahme nicht 
pd és té ee | ons mundi 
(Ambon), Schlamm- Dasselbe 0 — 
Mangrove mit Rhizophora| Tr Tr | 
0 etwa 15cm tief ° 4 
Loi san. … +—— 
Dasselbe 0 | u 
Delta des Wai Tonahitul  Bobrloch gr 
(Ambon), Standort von) etwa 10 cm tief ° ni 
Sonneratia alba, sandiger D = l : nr 





Boden. | | 


schwemmende Flutwasser auf seinen Sauerstoffgehalt untersucht, wozu 
man die Tabelle 11 vergleichen möge. Diese enthält auch zwei Bestim- 
mungen mit Flußwasser vom Wai Tonahitu, dem Gebirgsbach, der, vom 
Salahutu-Stock kommend, das Delta und die Mangrove bei Negrilama 
(Ambon) in raschem Laufe durchfließt !. 

Zum Vergleich mit den Mangroveböden machten wir noch Bestim- 
mungen mit Bodenwasser aus einem Sagosumpf bei Paso (Ambon), der von 
einem kleinen Bach durchflossen und häufig überschwemmt wird. Die 
Vegetation besteht dort in der Hauptsache aus Sagopalmen (Metroxylon 
Rumphii), die in dem nassen Substrat in der Umgebung der Stämme zahl- 


1 Vgl. oben S. 326. 
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Tabelle 11. Sauerstoffgehalt des Flut- und Flußwassers. 





























T 
Ort der Entnahme | Art des Wassers a Bemerkungen 
Bilawan (Sumatras Ost-| Flutwasser |... in 
küste), Sonneratia- = — — | ine 
Mangrove Flutwasser | 2,08 | BR 
| | 
| | 
Delta des Wai Tonahitu| © Flutwasser | 0,33 | Wasser am Ende 
(Ambon‘, Rhizophora- |— ~ _|der Flut aufgenom- 
“ men; vielleicht des- 
Mangrove Flutwasser | 0,833 halbWerte so niedrig 
Flußwasser | 5,16 N 
Wai Tonahitu (Ambon) sehr rasch flieBender 
Flußwasser | 5,16 Gebirgsbach 











reiche Luftwurzeln ausbilden. Der Sauerstoffgehalt des Bodenwassers 
aus dem Wurzelbereich, das ebenso wie in der Mangrove aus Bohrlöchern 
ausgehebert wurde, wurde in drei Proben gemessen, von denen eine 
0,222 ccm, die beiden anderen 0,0 ccm O, im Liter ergaben. Das Bach- 
wasser zeigte einen Sauerstoffgehalt von 3,83 cem im Liter, ein Wert, 
der sich sehr auffällig von den fast vollkommen negativen Befunden mit 
dem Bodenwasser abhebt. 

Für die Beurteilung der Funktion der Luftwurzeln von Sonneratia und Avi- 
cennia war es von Interesse zu erfahren, ob eventuell die Luft über dem Schlamm- 
boden, in der sich die Luftwurzeln hauptsächlich befinden, eine höhere Kohlen- 
dioxydkonzentration besitzt, als das normalerweise der Fall ist. Die Möglichkeit 
dazu ist vorhanden. Denn sowohl die Luftwurzeln wie der mit organischen, in 
Zersetzung begriffenen Resten durchsetzte Boden werden Kohlendioxyd' abgeben. 

Die Bestimmungen wurden mit dem Mikrokohlensäurebestimmungsapparat 
nach A. KrocH und P. Branpt-REHBERG vorgenommen, der sich bei einiger 
Übung ganz ausgezeichnet bewährte und wegen seiner Transportfähigkeit und 
bequemen Handhabung die Arbeit im Flutgebiet sehr erleichterte!. 

Die Resultate unserer Messungen sind in Tabelle 12 aufgeführt. 

Man sieht also, daß der Kohlendioxydgehalt der Luft an den besagten Stellen 
den durchschnittlichen Normalwert von 0,04 Vol.-% nicht übersteigt, folglich 
dieser Faktor als die Vegetation beeinflussendes Moment in Wegfall kommt. 

Die Sauerstoffarmut des Mangroveschlammes, die aus unseren Be- 
stimmungen hervorgeht, wird auf indirekte Weise bestätigt.durch seinen 
Geruch nach Schwefelwasserstoff. Zum Teil wird dieser sicher aus 
schwefelhaltigen Proteinen bei der Fäulnis organischer Stoffe, die im 
Schlamm vergraben sind, gebildet. Der freigewordene Schwefelwasser- 
stoff reagiert mit den Eisensalzen des Bodens, was zur Fällung von 


ı Z. Biochem. 205, 265. Herrn REHBERG sind wir zu besonderem Dank dafür 
verpflichtet, daß er uns eine Beschreibung der Apparatur schon vor deren Ver- 
öffentlichung überließ. Der Apparat ist zu beziehen durch STruErRs Laboratorium, 
Kopenhagen. 
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Tabelle 12. Kohlendioxydgehalt der Luft. 
| CO,-Gehalt der Luft | 




















Ort !Höhe über dem! cmm CO: in | Bemerkungen 
| Boden 100 cem Luft | 
- 
der Boden ist dicht mit 
Pérbaungan (Sumatras Ost- | 
küste), cn EN, dicht über | 31,7 den fingerförmigen Luft- 
emia sn dem Boden | wurzeln von Avicennia 
| bestanden 
L 
j | 
Pérbaungan (Sumatras Ost- | 
küste), St ( Sieht von | Boden dicht von Zschae- 
c. isetifolia | 1,80 m 30,6 |mum muticum L. be- 
ächst der M nn 4 wachsen 
| L | 
1 
Bélawan (Sumatras Ost- | 35,3 | der Boden ist von zahl- 


küste), Sonneratia-Man- | dicht über |losen Luftwurzeln ver- 
grove gebildet von Sonne- dem Boden | schiedener Größe be- 
ratia acida | 4239 | standen 





schwarzem Schwefeleisen führt. Die dunkle Farbe der Schlammböden 
überhaupt, besonders auch die des Mangroveschlammes, wird also nicht 
nur von verkohlten organischen Resten, sondern auch von Schwefeleisen 
hervorgerufen werden. 

Die Bildung von Schwefelwasserstoff im Schlamm des Süßwassers und 
der Meeresküsten tritt aber auch noch als biologische Erscheinung hervor. 
Wie BEYERINCK: und VAN DELDEN? gezeigt haben, leben in solchen 
Schlammböden streng anaerobe Bakterien, welche die Fähigkeit besitzen, 
die Sulfate zu Schwefelwasserstoff zu reduzieren. Die im Süßwasser auf- 
tretende Art wurde von BEYERINCK als Microspira (Spirillum) desulfuri- 
cans beschrieben. Die im Meerwasser aktive Form ist nach ihm spezifisch 
von dieser verschieden, was Veranlassung gab, sie als Microspira aestuarii 
zu bezeichnen. Sie wurde von VAN DELDEN aus dem Schlick der Nord- 
seewatten isoliert und in Reinkulturen genauer studiert. Es ist kaum zu 
bezweifeln, daß dieselbe oder eine nahestehende Art auch an den tropi- 
schen Küsten vorkommt, zumal die optimale Temperatur für das Wachs- 
tum auch der europäischen Formen etwa bei 30° liegt. 


1 BEYERINCK, W. M.: Über Spirillum desulfuricans als Ursache der Sulfat- 
reduktion. Zbl. Bakter. 2. Abt. 1, 1 (1895). Derselbe in Handelingen van het 
negende Nederlandsch Natuur en Geneesk. Congres, 1903. 

2 van DELDEN, A.: Beitrag zur Kenntnis der Sulfatreduktion durch Bak- 
terien. Zbl. Bakter. 2. Abt. 11, 81 (1904). 

Die Befunde BEYERINCKS und van DELDENs wurden von WARMING und BRU- 
SENDORFF bestätigt. Vgl. WARMING, E.: Bidrag til Vadernes, Sandenes og Mars- 
kens Naturhistorie. Det Kong. Danske Videnskabernes Selskabs Skrifter, 7. Reihe 
2, H. 1 (Kopenhagen 1904). 
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In Kulturen läßt sich die Entwicklung von Schwefelwasserstoff aus Sulfaten 
durch die Tätigkeit der Bakterien unschwer nachweisen. Sehr einfach ist folgen- 
der Versuch!. Man gibt in einen geschlossenen Glaskolben mit 0,5%iger Pepton- 
lösung und etwas Magnesium- und Eisensulfat ein wenig Schlamm. Schon nach 
kurzer Zeit entsteht eine starke Schwärzung der Lösung, die auf Bildung von 
Schwefeleisen zurückzuführen ist. 

Noch instruktiver ist ein Versuch, den VAN DELDEN? angibt. Er züchtete die 
Sulfatspirillen in Reagenzröhren in der Weise, daß er diese mit einer sulfat- 
haltigen Nährgelatine füllte, in der Kolonien des Bakteriums fein verteilt worden 
waren. Dem Nährboden wurde außerdem ein Eisenindikator zugesetzt, der die 
Tätigkeit der Bakterien durch Schwärzung anzeigte. Diese ließ sich denn auch 
schon am darauffolgenden Tage deutlich bemerken. Ungeschwärzt blieben nur 
die obersten Schichten der Gelatine, etwa bis 11/, em unter der Oberfläche. Bis 
dahin war nämlich Sauerstoff eindiffündiert, der die Tätigkeit der streng anae- 
roben Bakterien lähmte und etwa gebildeten Schwefelwasserstoff oxydierte. Die 
mittelbare Abscheidung von Schwefeleisen durch die Sulfatreduktion der Micro- 
spiren ist also ein guter Indikator für Sauerstoffmangel. 


Auf die Schlammböden übertragen heißt das: sie sind soweit sauer- 
stoffrei, als sie von Schwefeleisen geschwärzt sind. Da nun unmittelbar 
unter der Oberfläche der Schlamm hell gefärbt ist, so kann man an- 
nehmen, daß bis dorthin aus der Luft Sauerstoff eindiffundiert ist. Die 
Reagenzröhre in dem erwähnten Versuch wäre danach ein instruktives 
Modell des Bodenprofils in der Schlamm-Mangrove. Die Mächtigkeit dieser 
oberflächlichen, heller gefärbten, also für den Sauerstoff zugänglichen 
Schlammschicht wechselt stark, sie kann nur 1—2 cm betragen, ist aber 
in den meisten Fällen mit 5 cm noch nicht übertrieben angegeben. Hier 
hätten noch eingehendere Untersuchungen einzusetzen, die sicher auch 
manches andere, nicht vorauszusehende Ergebnis zeitigen würden. 

Wir kommen also zu dem Schlusse, daß die Schlammböden der Man- 
grove in der Tat ganz außerordentlich sauerstoffarm, ja man kann sagen 
sauerstoffrei sind. Nur die obersten Bodenschichten erhalten Sauerstoff, 
der bei Flut aus dem sauerstoffhaltigen Flutwasser®, bei Ebbe aus der 
atmosphärischen Luft in sie eindiffundieren kann. Hier, unmittelbar 
unter der Bodenoberfläche, können die Wurzeln also das lebenswichtige 
Gas finden. Sind sie aber auf die tieferen Schlammschichten allein an- 
gewiesen, so wäre der Besitz von Respirationsorganen, wenn sich die 
Pflanze nicht durch intramolekulare Atmung hilft, wohl eine physio- 
logische Notwendigkeit. 

Klarheit vermag hier nur die biologische Untersuchung zu geben, der 
wir uns nunmehr im nächsten Hauptteil zuwenden. 





1 Vgl. LIESKE, R.: Kurzes Lehrbuch der allgemeinen Bakterienkunde, S. 143 
(Berlin 1926). Ferner KorLkwıtz, R.: Pflanzenphysiologie, S. 130 (Jena 1922). 

2 A. a. O., S. 89. 

3 Vgl. Tabelle 11, S. 355. 


Planta Bd. 13. 23b 
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Il. HAUPTTELL. 
Untersuchungen am Wurzelsystem von Sonneratia. 


I. Abschnitt. Morphologie des Wurzelsystems im Zusammenhang 
mit dem Standort. 
Einleitung. 

Um einen Einblick in den Bau des Wurzelsystems von Sonneratia zu erlangen, 
wäre es der einfachste Weg, die vom Stamm abgehenden Wurzeln bloßzulegen und 
ihre Verzweigung zu verfolgen. Das aber begegnet kaum zu überwindenden 
Schwierigkeiten. Höchstens kann man einzelne Wurzeln auf kurze Strecken aus- 
graben und die so gewonnenen Befunde durch „Interpolation‘‘ ergänzen. Ge- 
legentlich kommt einem auch die Natur zu Hilfe. Denn man findet manchmal 
umgeworfene oder von der Brandung, auch von Flüssen unterspülte Bäume, 
welche bequem erlauben, die Bewurzelungsverhältnisse zu studieren. 

Andererseits ist es möglich, die Entstehung des Wurzelsystems zu beobach- 
ten, also entwicklungsgeschichtlich vorzugehen. Junge Pflanzen stehen überall 
zahlreich zu Gebote und können verhältnismäßig leicht aus dem Boden genommen 
werden. Ihre Bewurzelung ist recht einfach und kompliziert sich erst allmählich, 
ein Vorgang, der ebenfalls schon von der Aufhöhung des Bodens beeinflußt wird. 

Wir gehen also aus von der Entwicklungsgeschichte des Wurzelsystems und 
sehen zu, wie an die anfänglichen Zustände die späteren sich anschließen. 


1. Kapitel. Die Entwicklungsgeschichie des Wurzelsystems.. 
Der Embryo von Sonneratia hat eine sehr einfache Gestalt (Abb. 20 
II). An dem kurzen Hypokotyl treten vor allem die Keimblätter her- 











7 





Abb. 20. Souneratia alba: I Samen; II Embryo: /1I gekeimter Samen. H Hypokotyl, 
W Wurzelanlage, (ot Kotyledonen. Vergr. bei J und I/II 21/:facb, bei II 6!/: fach. 


vor, die Wurzelanlage dagegen hebt sich nicht von ihm ab und ist wie 
gewöhnlich unscheinbar. 

Auch das Verhalten des Embryos bei.der Keimung weist keinerlei Be- 
sonderheiten auf, zum Unterschiede von anderen Angehörigen der Man- 
grovevegetation, besonders den Rhizophoren. Die Keimung beginnt da- 
mit, daß die verholzte, hauptsächlich vom äußeren Integument gebildete 
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Samenschale gesprengt wird und das Wurzelende des sich streckenden 
Hypokotyls zum Vorschein kommt (Abb. 20 J und IIT). 

Beim Eindringen in den Boden treten aus der sich zur Hauptwurzel 
entwickelnden Wurzelanlage Seitenwurzeln aus, die schräg nach unten 
gerichtet sind, also einen gewissen Grenzwinkel mit der Hauptachse bil- 
den (Abb. 21 J). Die Hauptwurzel hat jedoch nur eine beschränkte 
Lebensdauer. Früher oder 
später stellt sie ihr Wachs- 
tum ein und wird von Sei- 
tenwurzeln ersetzt, die aus 
der im Substrat steckenden 
Basis des Hypokotyls ent- 
springen (Abb. 21 II). 


Inzwischen ist auch die 
Sproßknospe ausgetrieben und 
hat eine Reihe von dekussiert 
gestellten, den Kotyledonen 
ähnlich gestalteten Primär- 
blättern erzeugt. Diese haben 
aber eine nur kurze Lebens- 
dauer und fallen unter Hinter- 
lassung auffälliger Narben ab. 
Selbst an Pflanzen, die schon 
eine Höhe von 20 bis 30 cm 
erreicht haben, sind nur die 
jüngsten Blätter erhalten, 
welche die lange, entblätterte 
Achse schopfartig abschließen. 
Eine Verzweigung tritt norma- 
lerweise erst späterein; nur für 
den Fall, daß der Vegetations- 
punkt der Hauptachse irgend- | 
=. zerstört wird, treibt eine Abb. 21. Sonneratia alba: I junge, II ältere Keimpflanze. 
Seitenknospe zum Ersatz aus. N-N Bodenniveau, HHypokotyl, Cot Kotyledonen, W Haupt- 

wurzel, w aus der Basis der Hypokotyls entspringende Seiten- 

Wo das Substrat nicht wurzeln. Bei ZZ sind die Kotyledonen bereits abgefallen, aus 


: der Stammknospe haben sich mehrere Wirtel von Primär- 
oder nur unerheblich an- „iattern gebildet. Vergr. bei / 1,0fach, bei 27 0,6fach. 


wächst, bleibt die bis hier- 

her entwickelte Bewurzelung erhalten und wird weiterhin ausge- 
schaltet. Anders dort, wo sich neue Bodenschichten auf die schon 
vorhandenen auflagern, was zur Folge hat, daß die basalen Teile des 
Stämmchens zunehmend ins Substrat geraten. Davon wird zunächst 
deren Dickenwachstum beeinflußt, dergestalt, daß der sekundäre Holz- 
körper nur an und über der Substratgrenze sich stärker entwickelt, 
die im Boden steckenden Stammteile aber dünn bleiben. Da die 
Bodenauflagerung zudem allmählich vor sich geht, so nimmt auch 
die Dicke des Stämmchens von unten nach oben fortschreitend zu 
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und ist jedesmal dort am größten, wo die Pflanze aus dem Boden her- 
vorkommt (Abb. 22). 

Das Anwachsen des Substrates hat aber auch zur Folge, daß aus den 
in den Boden geratenden basalen Stammabschnitten Seitenwurzeln ent- 
springen. Es treten also zu den schon vorhandenen Wurzeln der jungen 





N 


Abb. 22. Sonneratia acida: Basis einer jungen, etwa 1 m hohen Pflanze. N)-N; ursprüngliches 

Niveau des Bodens, der sich im Verlauf der Entwicklung der Pflanze bis zum Horizont N:-Ne 

aufgehöht hatte. S, ursprüngliche Bewurzelung der Pflanze (vgl. Abb. 2177); S: stammbürtige 
Wurzeln, die sich in den neu aufgelagerten Bodenschichten entwickelt hatten. Verkleinert. 


Pflanze neue hinzu, die gemäß ihrem Ursprung aus den bereits sekundär 
verdickten Stammteilen länger und stärker, auch reicher verzweigt sind 
als die ursprünglichen Seitenwurzeln. Außerdem gehen sie senkrecht von 
der Achse ab und streichen horizontal im Boden. 

In Abb. 22 ist die Basis einer derart sekundär bewurzelten jungen 
Sonneratia-Pflanze dargestellt. Sie war etwa 1 m hoch. Am Wurzel- 
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system sind deutlich zwei Etagen zu bemerken: eine untere, hauptsäch. 
lich bestehend aus den verstärkten Seitenwurzeln der Keimpflanze, und 
eine obere Etage von stammbürtigen, horizontal gerichteten Wurzeln, 
welche in den obersten, neu gebildeten Bodenschichten sich ausbreiteten 
und erst nachträglich entstanden sind. Sie entsprechen darin den ,,Nahr- 
wurzeln“ älterer Luftwurzeln, von denen weiter unten die Rede sein wird. 
Bei weiterem Anwachsen des Substrates werden die primären Wurzeln 
schließlich ganz absterben und ihre Funktionen auf die immer stärker 
heranwachsenden stammbürtigen Wurzeln übertragen. An einem älteren 
Baume ist von ihnen meist nichts mehr wahrzunehmen. 

Die eben geschilderten Verhältnisse dauern etwa so lange an, bis die 
Pflanze zu einem 1—11/, m hohen Strauch herangewachsen ist. Von 
diesem Stadium ab erscheinen an den in geringer Tiefe unter der Boden- 
oberfläche streichenden horizontalen Wurzelsträngen Luftwurzeln, 
welche, der noch geringen Stärke ihrer Ursprungswurzel entsprechend, 
zunächst klein sind. Aber im Prinzip sind mit dem Auftreten dieser 
Luftwurzeln schon die Bewurzelungsverhältnisse erreicht, die der Baum 
zeitlebens beibehält. Nur eine Vergrößerung und Ausgestaltung des 
Wurzelsystems findet bei dem weiteren Heranwachsen der Pflanze noch 
statt. 

Man findet also an einem älteren Baume unter der Bodenoberfläche 
in 20—30 cm Tiefe eine Etage strangartiger, weithin kriechender Wurzeln, 
die von dem unterirdischen Stammabschnitt ausgehen und als Strang- 
oder Kabelwurzeln bezeichnet seien. Aus ihnen entspringen nach oben 
die Luftwurzeln. Nach der Seite und nach unten zweigen ebenfalls 
Wurzeläste ab, die zwar ihrerseits wieder verzweigt, aber im Verhältnis 
zu den Strangwurzeln selbst schwach entwickelt sind. Soweit sie unter 
der Bodenoberfläche hinziehen, senden auch sie über das Substrat Luft- 
wurzeln empor. 

Es sind besonders die Luftwurzeln, welche in ihrer Ausbildung und in 
ihrem physiologischen Verhalten mancherlei Besonderheiten zeigen. Sie 
beanspruchen deshalb in erster Linie unser Interesse. Erst im Anschluß 
daran können wir der Darstellung der Gesamtbewurzelung des Baumes 
und der Stellung, welche in ihr den Luftwurzeln zukommt, näher treten. 


2. Kapitel. Die Luftwurzeln. 

Wenn bisher schon stets von Luftwurzeln die Rede war, so konnte das 
eigentlich nur mit Vorbehalt geschehen. Zwar haben WARMING? und 
GOEBEL? die eigenartigen, aus dem Schlamm hervorragenden Gebilde, 
die man bei Avicennia und Sonneratia antrifft, als Wurzeln bezeichnet 
und andere sich dieser, an sich wahrscheinlichen, aber nicht näher be- 


7 Bot. Zbl. 21, 318 (1885). 
2 Über die Luftwurzeln von Sonneratia. Ber. dtsch. bot. Ges. 4, 249 (1886). 














362 





W. Troll u. ©. Dragendorff: Über die Luftwurzeln 


gründeten Auffassung angeschlossen. WESTERMAIER! jedoch hat für 
Sonneratia ihre Wurzelnatur in Frage gezogen und sie, vor allem auf 
Grund anatomischer Verhältnisse, als Organe ,,sui generis‘‘ betrachtet. 
Wir werden die Frage im anatomischen Teil genauer zu behandeln haben. 
Hier soll nur auf die Entstehung der Luftwurzeln eingegangen und im 
Anschluß daran ihr geotropisches Verhalten, ihr Längen- und Dicken- 
wachstum und ihre seitliche Verzweigung behandelt werden. 


a) Die Entstehung der Luftwurzeln. 


Das wichtigste Kriterium für die morphologische Natur der Luft- 
wurzeln von Sonneratia ist ihre Anlegung, d. h. die Frage, ob sie, wie 


Li 











Abb. 23. Sonneratia alba, Ende einer Strangwurzel (St) mit jungen Luftwurzeln (Z1 und L.). 
Ss Nebenwurzeln, die nach der Seite abstreben, Su Nebenwurzel auf der Unterseite der Strang- 
wurzel. °/s nat. Gr. 
andere Seitenwurzeln, endogen entstehen. Grundsätzlich wäre es nämlich, 
wie GOEBEL? meint, auch denkbar, daß sie auf ähnliche Weise, nur früher, 
entstünden wie bei Carapa moluccensis, wo das sekundäre Dickenwachs- 
tum im oberen Teile der nahe der Bodenoberfläche kriechenden Wurzeln 
ungleichmäßig und lokal verstärkt ist, so daß horn- oder fingerartige 
Auswüchse zustande kommen. Jedoch liegen die Dinge hier anders. Klar- 
heit vermögen allein junge Entwicklungsstadien der Luftwurzeln, wie sie 

an den Enden der Strangwurzeln vorhanden sind, zu bringen®. 

1 Zur Kenntnis der Pneumatophoren. Freiburg (Schweiz) 1900. 

2 Organographie der Pflanzen, 2. Aufl., 3, 1283. 

3 Solche waren bisher nicht bekannt und sind auch nicht ganz leicht zu be- 
kommen; in größerer Zahl konnten wir ihrer nur auf Ambon, bei dem Dorfe Poka 
(Abb. 9), habhaft werden, wo die Wurzelenden mehrerer Bäume in neu ange- 
lagerte lockere Sandmassen hineingewachsen waren, aus denen sie ohne Verletzung 
herausgeholt werden konnten. 
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In Abb. 23 ist ein solches Strangwurzelende von Sonneratia alba dar- 
gestellt. Wie auch sonst, entstehen daran Seitenwurzeln erst in einem 
größeren Abstand von der Spitze. Zwei davon zweigen nach den Seiten, 
eine nach unten von der Mutterwurzel ab. Auf deren Oberseite aber sind 
zwei Luftwurzeln ausgetrieben. 

Wie Abb. 24 I zeigt, entstehen die gewöhnlichen Seitenwurzeln endo- 
gen, also im Perizykel des Leitstranges der Mutterwurzel, deren Rinde sie 
durchbrechen müssen, bevor sie frei hervortreten können. Ganz ebenso 
verhalten sich die Luftwurzein. Die ersten Stadien ihrer Anlegung konn- 





Abb. 24. Sonneratia alba: I gewöhnliche Seitenwurzel einer Strangwurzel, ZZ junge Luftwurzel, 

beide noch im Gewebe der Mutterwurzel geborgen. Z Zentralzylinder der Mutterwurzel mit Xylem- 

und Phloemgruppen; À, S Rinde bzw. Korkmantel der Mutterwurzel; H, ( Wurzelhaube bzw. 

deren Kolumella: r, = Rinde bzw. Zentralzylinder der jungen Wurzel. Vergr. bei J 10fach, bei 
II 6fach. 


ten wir zwar nicht beobachten. Aber auch bei fortgeschrittener Entwick- 
lung der Anlagen läßt sich ihr endogener, im Perizykel des Leitstranges 
der Mutterwurzel gelegener Ursprung noch deutlich erkennen. So zeigt 
Abb. 24 JJ einen Querschnitt durch eine Strangwurzel, auf dem eine 
junge, noch im Gewebe des Mutterorgans geborgene Luftwurzel getroffen 
ist. Man kann an dieser eine kräftige Haube und den eigentlichen Wurzel- 
körper unterscheiden, der in Periblem und Plerom differenziert ist. Das 
Periblem, die embryonale Rinde, läßt sich bis an den Zentralzylinder der 
Strangwurzel heran verfolgen, womit erwiesen ist, daß die Luftwurzel 
aus diesem entspringt und das Rindengewebe der Strangwurzel nichts 
zu seiner Bildung beigetragen hat. Es wird, vielleicht unter teilweiser 
„Verdauung“, von der sich vergrößernden Anlage durchbrochen, welche, 
nachdem sie noch den Korkmantel durchstoßen hat, ins Freie gelangt. 
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Die Basis junger Seitenwurzeln ist demgemäß von einem zerschlitzten 
Kragen aus Korkgewebe umgeben. 

Von den anderen Seitenästen der Strangwurzeln unterscheiden sich 
die Luftwurzeln darin, daß sie, wie aus dem Vergleich der Abb. 24 J und 
II hervorgeht?, von vornherein kräftiger sind. Diese Eigenschaft be- 
halten sie auch späterhin, nach dem Einsetzen des sekundären Dicken- 
wachstums, bei. Ihr Holzkörper gewinnt Anschluß an den der Mutter- 
wurzel. Die Rindenverbindung zwischen Haupt- und Nebenwurzel jedoch 
bleibt dauernd unvollkommen, besonders setzen sich die großlumigen 
Interzellularen nicht durch die Verbindungsstelle fort, sondern erfahren 
daselbst eine sehr beträchtliche Einschränkung. Mit dem Erstarken der 
Luftwurzeln treten an ihnen, soweit sie im Substrat stecken, auch zahl- 
reiche Seitenwurzeln auf, was ebenfalls ihre Wurzelnatur beweist. Die 
Entwicklung dieser seitlichen Bewurzelung hängt aber eng mit dem wei- 
teren Wachstum der Luftwurzeln zusammen und soll deshalb gemeinsam 
mit diesem besprochen werden. 

Wir kommen also, das Ergebnis der anatomischen Untersuchung 
gleichzeitig vorwegnehmend, zu dem Schluß, daß die Luftwurzeln von 
Sonneratia echte Wurzeln sind, nicht etwa Organe ,,sui generis‘‘, und daß 
somit keine Notwendigkeit besteht, für sie und die ähnlichen Bildungen 
bei anderen Mangroven eine besondere Benennung einzuführen. Nament- 
lich sollte man den wenig charakteristischen Ausdruck ,,Pneumato- 
phoren“® fallen lassen, der lediglich besagt, daß sie in zahlreichen Inter- 
zellularen Luft führen, was aber nicht irgendwie bezeichnend und bei den 
Bodenwurzeln sogar in noch weit höherem Maße der Fall ist. Freilich 
sind die Luftwurzeln stark umgebildete Seitenwurzeln. Das rührt vor 
allem davon her, daß sie senkrecht aus dem Boden herauswachsen und 
dabei der Einwirkung der Luft ausgesetzt werden — eine Erscheinung, 
für die ihr eigentümliches reizphysiologisches Verhalten verantwort- 
lich zu machen ist. 


b) Die Wachstumsrichtung der Luftwurzeln. 
GOEBEL hat, allerdings ohne sich auf entsprechende Versuche be- 
ziehen zu können, die Wachstumsrichtung der Luftwurzeln von Sonne- 
ratia auf negativen Geotropismus zurückgeführt. Josrs dagegen meint, 


1 Beim Durchwachsen der Rinde dürfte den Luftwurzeln, wie auch den 
anderen Seitenwurzeln, die schon früh entwickelte Haube von Nutzen sein, wenn 
auch der Widerstand des interzellularenreichen Rindengewebes nicht allzu be- 
trächtlich sein wird. 

2 Man berücksichtige die Verschiedenheit des Vergrößerungsgrades. 

3 KARSTEN, G.: Über die Mangrove-Vegetation im Malayischen Archipel, 
S. 54 (Bibl. Bot. 5[1893]). Der Ausdruck wird von KARSTEN an Stelle der sinnge- 
mäßeren Bildung ,, Pneumatodophoren“ gebraucht, weil er handlicher als diese ist. 

* Ber. dtsch. bot. Ges. 4, 250 (1886). 

5 Ein Beitrag zur Kenntnis der Atmungsorgane der Pflanzen. Bot. Z. 1887, 620. 
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nach Analogie mit dem Verhalten der Luftwurzeln vieler Palmen, es 
handie sich vielmehr um ,,Aerotropismus“, also um eine Ablenkung der 
Wurzeln von ihrer normalen Wachstumsrichtung durch Gase in der 
Weise, daß sie aus dem sauerstoffarmen Schlamm dem Sauerstoff der 
Atmosphäre zuwachsen. 

Prinzipiell wäre es auch nicht ausgeschlossen, daß die Luftwurzeln 
ageotropisch sind und bloß deshalb senkrecht nach oben wachsen, weil 
sie immer nur auf der Oberseite der horizontalen Strangwurzeln ent- 
stehen. Das läge um so näher, als sie eigentlich Seitenwurzeln zweiten 
Grades sind und wir durch Sacus! wissen, daß diese, z. B. bei der Bohne, 
überhaupt nicht geotropisch sind. * 

Die Untersuchungen von KARSTEN? und TiscHLER® haben die Frage 
dahin entschieden, daß die Luftwurzeln ihre Wachstumsrichtung nega- 
tivem Geotropismus verdanken. Zwar liegen 
keine Klinostatenversuche vor, aber aus einer 
Reihe anderer Befunde kann man wohl mit 
Sicherheit darauf schließen, daß weder ageotro- 
pes Verhalten noch Aerotropismus die Luft- 


wurzeln veranlassen, aus dem Boden hervorzu- 


wachsen. Abb. 25. Sonneratia acida : Ende 
acnsel f einer jungen Luftwurzel, das sich, 
KARSTEN sowohl wie TISCHLER haben Luftwur- nachdem es in die horizontale 


zeln horizontal umgekrümmt und in dieser Stellung l@ge gebracht worden war, nega- 
befestigt. Es hatte sich dann die wachsende Spitze nid ot Hé 


regelmäBig schon nach Ablauf von 24 Stunden, zum 

Teil auch schon nach 16 bzw. 9 bis 10 Stunden senkrecht nach aufwärts gebogen. 
TiscaLer hat, um Lichtwirkung auszuschalten, Versuche im Hellen und im Dun- 
keln ausgeführt, jedesmal mit demselben Erfolg. Man kann dabei auch mit ab- 
geschnittenen Wurzeln arbeiten. An solchen konnten auch wir uns von der Richtig- 
keit obiger Angaben überzeugen (Abb. 25). 

Schlechter bestellt ist es um die Frage nach der Ursache dieser ab- 
weichenden geotropischen Reaktionsweise. Auf sie läuft zuletzt das ganze 
Luftwurzelproblem hinaus. Denn alle übrigen Eigenschaften der Luft- 
wurzeln lassen sich, wie die folgende Darstellung noch lehren wird, darauf 
zurückführen, daß sie vermöge ihrer negativ-geotropischen Empfindlich- 
keit über den Boden empor in die Luft hinein wachsen. Und so ist auch 
die Frage nach dem Zustandekommen der Luftwurzeln im Verlaufe der 
phylogenetischen Entwicklung überhaupt nur insoweit erfolgreich zu be- 
handeln, als es gelingt, ihren negativen Geotropismus zu erklären. Es 
wäre das Aufgabe einer eingehenden Experimentalanalyse, die nament- 

1 Über das Wachstum der Haupt- und Nebenwurzeln. Arb. bot. Inst. Würz- 
burg 1, 632 (1873). 

2 A. a. O., 8.49. 

3 Untersuchungen an Mangrove- und Orchideen-Wurzeln, mit spezieller Be- 
ziehung auf die Statolithentheorie des Geotropismus. Ann. Jard. bot. Buiten- 
zorg Suppl. 8, 131 (1910). 

Planta Bd. 18. 24a 
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lich auch zu prüfen hätte, inwieweit dafür der Statolithenapparat ver- 
antwortlich zu machen ist, der sich in der Kolumella der Wurzelhaube 
und in der Stärkescheide vorfindet und von TiscHLER! genauer ge- 
schildert wurde. Die Stärkekörner sind beweglich und messen 2-—3 y, 
manchmal sogar bis 10 y im Durchmesser. 

Von Interesse ist, daß in der Ausbildung des Statolithenapparates eine ge- 
wisse Differenz zwischen den Boden- und Luftwurzeln besteht. TIsCHLER gibt 
für erstere sogar an, daß die Stärkescheide in ihnen „völlig fehlt“, bzw. er diffus 
verteilte Stärke im Periblem angetroffen habe. Wir kommen dagegen nach 
Untersuchung eines größeren Materials von Sonneratia alba zu dem Ergebnis, daß 
in den Bodenwurzeln zwar die Stärkescheide weniger deutlich ausgebildet ist, 
daß sie ihnen aber keineswegs vollständig abgeht. Man könnte versucht sein, 
den Unterschied auf die Assimilationstätigkeit der Luftwurzeln zurückzuführen; 
allein auch in Luftwurzeln, die noch gar nicht über den Boden getreten sind, zeigt 
die Stärkescheide schon die Ausbildung, die sie im oberirdischen Abschnitt er- 
kennen läßt. 

TISCHLER meint nun, das ganz abweichende geotropische Verhalten 
der Sonneratia-Luftwurzeln stimme völlig mit der Statolithentheorie 
überein und lasse sich außerordentlich gut mit ihr erklären. Es ist aber 
zu bedenken, daß der Statolithenapparat lediglich die Perzeption des 
Schwerkraftreizes vermitteln kann. Die Art der Reaktion wird von ihm 
nicht bestimmt. Man kann also wohl vermuten, daß Luftwurzeln ohne 
ihn den Schwerkraftreiz nicht aufnehmen könnten, aus seinem Vor- 
handensein aber nicht ihren negativen Geotropismus verständlich machen. 
Man müßte denn annehmen, daß alle Seitenwurzeln der Strangwurzeln 
an sich negativ-geotropisch empfindlich seien, aber nur die Luftwurzeln 
ein Perzeptionsorgan besäßen, was jedoch der Beobachtung widerspricht, 
daß auch die Bodenwurzeln einen kräftig entwickelten Statolithenapparat 
besitzen und zu geotropischen Krümmungen befähigt sind. 

Teilweise hat man angenommen, daß die Luftwurzeln ihre Wachstumsrich- 
tung auf indirektem Wege erhalten hätten, daß sie ihnen sozusagen angezüchtet 
worden sei. SCHENK? wenigstens weist für die Luftwurzeln von Avicennia und 
Laguncularia, die sich darin ähnlich wie die Luftwurzeln von Sonneratia ver- 
halten, darauf hin, daß die Mangroven in Gebieten wachsen, wo leicht durch die 
Flut des Meeres der Boden weggeschwemmt und das Wurzelsystem bloßgelegt 
werden kann. „Es ist möglich, daß aus solchen zufällig bloßgelegten Wurzeln 
die aerotropischen allmählich als fixiert erbliche Gebilde hervorgegangen sind.“ 
Aber diese Annahme wird man kaum ernsthaft diskutieren wollen, sie erledigt 
sich schon damit, daß die Luftwurzeln nicht aerotropisch, sondern negativ-geotro- 
pisch sind. Es ist auch nicht angängig, Bedingungen, unter welche die Pflanze 
nur ausnahmsweise gelangt, als maßgebend für ihre Wurzelbildung unter nor- 
malen Verhältnissen zu betrachten. 


1 A.a.0O., S.133 ff. und 158 f. ; 
2 Über die Luftwurzeln von Avicennia tomentosa und Laguncularia racemosa. 
Flora 72, 83 (1889). 
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c) Das Längenwachstum der Luftwurzeln. 

Infolge ihres negativen Geotropismus treten die Luftwurzeln von 
Sonneratia, nachdem sie eine Strecke weit im Boden gewachsen sind, 
schließlich über das Substrat hervor. Daß sich das Wachstum der 
Wurzelspitze über die Bodenoberfläche hinaus fortsetzt, ist aber keines- 
wegs selbstverständlich. Ohne eine besondere verdunstungshemmende 
Hautschicht müßte das Rindenparenchym der Wurzel, insbesondere ihr 
zartes Ende, vertrocknen. Zwar ist sie dieser Gefahr wegen der häufigen 
und regelmäßigen Überflutungen des Standortes nicht in dem Maße aus- 
gesetzt, wie das bei einer nicht im Gezeitenbereich wachsenden Pflanze 
der Fall wäre. Trotzdem könnte sie den zeitweiligen Aufenthalt in der 
Luft wohl nicht ohne Schädigung vertragen, wenn sie nicht durch einen 
kräftigen Holzkörper reichlich mit Wasser versorgt und an zu hoher 
Transpiration durch einen Korkmantel gehindert wäre. Solche Schutz- 
vorrichtungen finden sich nach Jost! an den Luftwurzeln der von ihm 
untersuchten Palmen nicht, weshalb ihre Spitzen häufig der Vertrock- 
nung zum Opfer fallen, übrigens auch bei Metrorylon, obwohl sie bei 
dieser Pflanze in eine derbe Haube gehüllt sind. 

Besondere Untersuchungen über das Längenwachstum der Luft- 
wurzeln von Sonneratia liegen nicht vor. Jedoch macht TıscHLER® einige 
wertvolle Angaben, welche erkennen lassen, daß die Länge der wachsen- 
den Zone keinesfalls sehr beträchtlich ist und im übrigen bei den einzelnen 
Wurzeln recht verschieden groß sein kann. Ihre untere Grenze lag in den 
Tıso#Lerschen Beispielen 6—30 mm hinter der Spitze. 

Interessant wäre vor allem der Vergleich mit den Enden der Bodenwurzeln. 
Es ist ja bekannt und neuerdings wieder festgestellt worden®, daß die stamm- und 
sproßbürtigen Luftwurzeln vieler Lianen und Epiphyten andere Wachstums- 
erscheinungen zeigen als die Bodenwurzeln. Vor allem haben sie eine sehr viel 
längere, selbst mehr als zehnmal so große Wachstumszone, womit eine große 
Wachstumsintensität Hand in Hand geht. Luftwurzeln, die ins Substrat einge- 
drungen sind, nähern sich dagegen den Bodenwurzeln an. So z. B. fanden GOEBEL 
und SANDT# an einer Luftwurzel von Vanilla planifolia einen durchschnittlichen 
Tageszuwachs von 23—24 mm. In der Erde trat eine bedeutende Herabminde- 
rung des Längenwachstums ein, das nach 24 Tagen nur noch 10% des Luft- 
wachstums betrug. 

Die Luftwurzeln von Sonneratia müßten analog diesem Verhalten 
nach dem Verlassen des Bodens eine Verlängerung der wachsenden Zone 


1 À. a. O., S. 628. 

2 À. a. O., S. 141 ff. 

3 Vgl. Saons, J.: Über das Wachstum der Haupt- und Nebenwurzeln. Arb. 
bot. Inst. Würzburg 1, 593—596 (1873). — Went, F. C.: Über Haft- und Nähr- 
wurzeln der Kletterpflanzen und Epiphyten. Ann. Jard. bot. Buitenzorg 12, 20 
(1895). — GoEBEL, K. u. Sanpt, W.: Untersuchungen an Luftwurzeln. Bot. 
Abh. 17, Jena 1930. Darin weitere Literatur. 

4 A.a. O., 8. 27. 
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erkennen lassen. Ob das tatsächlich der Fall ist, werden nur speziell 
darauf gerichtete Untersuchungen entscheiden können. Die Erscheinung 
brauchte ja nicht mit einer Wachstumsbeschleunigung verbunden zu sein, 
was hier um so weniger verständlich wäre, als diese Luftwurzeln ja nicht 
den Boden aufsuchen, sondern aus ihm hervorwachsen. Im Gegenteil — 
es wäre denkbar, daß die Wurzelenden an der Luft eine Wachstums- 
hemmung erfahren. Z. B. könnte das Licht, das auch Chlorophyllbildung 
im Phelloderm veranlaßt!, einen verzögernden Einfluß ausüben. 

Für die Endlänge, welche die Luftwurzeln erreichen, ist wohl ihre 
Stellung an den horizontalen Wurzelsträngen von maßgebender Bedeu- 
tung. Als deren Seitenwurzeln werden sie von vornherein nur in dem 
Grade sich verlängern, als die Hauptwurzel, der sie zugehören, heran- 
wächst. Und da diese nicht endlos sich weiter entwickelt, so werden auch 
ihre Seitenwurzeln, mögen sie im Boden oder an der Luft sich befinden, 
nicht über eine bestimmte Länge hinaus wachsen. 


Die Angaben darüber lauten recht verschieden. GOEBEL? erwähnt für den 
oberirdischen Abschnitt alter Luftwurzeln eine Länge von 1!/, m bei einem größ- 
ten Durchmesser von 4cm. Auch wir beobachteten Exemplare von Sonneratia 
alba mit Luftwurzeln von 1,2—1,5 m Länge, die an der Basis ebenfalls kaum 
dicker waren als 3—4 cm. Große Länge ist hier also verbunden mit geringem 
Durchmesser. Gewöhnlich sind die Luftwurzeln aber von gedrungener Gesvalt, 
namentlich sind sie beträchtlich kürzer und messen, wie schon RUMPHIUS3 anziht, 
kaum mehr als eine Spanne oder einen Fuß, das sind 20—30 cmt. 

Solche Längenangaben haben jedoch aus zwei Gründen wenig Wert. Die 
Länge der Luftwurzeln ist nämlich selbst an ein und demselben Baum je nach 
ihrem Alter sehr verschieden, und weiterhin ist sie von dem Tempo abhängig, in 
dem das Substrat anwächst. Nahe dem Stamm wird man allemal die ältesten 
Luftwurzeln antreffen und deshalb auch die größten Längen messen. Weiter 
außen sitzen an den Strangwurzeln jüngere und kürzere Luftwurzeln. 

Es ist ferner klar, daß mit den Angaben über die Länge des oberirdischen 
Abschnittes der Luftwurzeln noch nichts über ihre Gesamtlänge ausgesagt ist. 
Wo der Boden stark anwächst, werden die oberirdischen Teile kürzer sein als bei 
Wurzeln gleicher Gesamtlänge von einem Standort mit nur geringer Substrat- 
aufhöhung. Das sollen zwei Beispiele belegen, welchen die in Abb. 35 und 37 
wiedergegebenen Luftwurzeln zugrunde liegen. Davon maß das Exemplar der 
Abb. 35 im ganzen 38 cm, wovon 25 cm, also etwa zwei Drittel, auf den unter- 
irdischen Abschnitt entfielen. Die beiden Luftwurzeln in Abb. 37 dagegen waren 
zur Hauptsache über dem Boden entwickelt, bei einer Gesamtlänge von 62 cm 
maß an der linken von ihnen die im Boden’ steckende Basis nur 8cm. Es hat 
also in diesem Falle die Aufhöhung des Bodens mit dem Längenwachstum der 
Wurzel nicht gleichen Schritt gehalten, so daß diese verhältnismäßig weit über 
das Bodenniveau aufragt und lang zugespitzt erscheint. 

Wie im anatomischen Teil gezeigt werden soll, unterscheidet sich der ober- 


1 Auch die Strangwurzein ergrünen, wenn sie dem Licht ausgesetzt werden, 
z. B. ihre über den Boden getretenen Enden. 
2 Ber. dtsch. bot. Ges. 4, 250 (1886). 
3 Vgl. oben S. 313. 
4 Vgl. oben S. 316 Anm. 3. 
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und unterirdische Abschnitt der Luftwurzeln auch in 
der Ausbildung der Rinde und des Periderms. Außerdem 
erreicht an der Grenze zwischen beiden die Wurzel ihre 
größte Mächtigkeit, eine Erscheinung, die uns auf die 
Betrachtung des Dickenwachstums führt!. 


d) Das sekundäre Dickenwachstum 
der Luftwurzeln. 

Es ist daran vor allem von Interesse die Ver- 
stärkung des Holzkérpers*. Man sollte nämlich er- 
warten, daß sie ihren größten Betrag in den älte- 
sten Teilen der Wurzel, also nahe ihrer Ursprungs- 
stelle, erreicht. Allein der Holzkörper wächst ge- 
rade an der Basis nur unwesentlich in die Dicke, 
er bleibt dort dünn, während er sich nach oben 
schnell verdickt und seinen größten Durchmesser 
im Bodenniveau zeigt. Über dem Substrat bis zur 
Spitze verjüngt er sich sodann wieder. Die ganze 
Luftwurzel hat somit einspindelförmiges Aussehen, 
was schon den älteren Autoren, auch Rumputivus, 
auffiel. Diese Gestalt des Holzkörpers wird nur 
durch die Rinde teilweise verdeckt, die im Boden 
viel voluminöser entwickelt ist als an der Luft. 


Als Beispiel seien die Ausmaße einer mittelstarken 
Luftwurzel von Sonneratia acida angeführt (Abb. 26). 
Sie weist eine Gesamtlänge von 37,6cm auf, wovon 
17,6 cm auf den oberirdischen Abschnitt entfallen. Mehr 


1 Nach KARSTEN (a. a. O., S.46) ist die Pflanze 
„im Stande, je nach der am betreffenden Orte herrschen- 
den Fluthöhe das Längenwachstum dieser Atmungs- 
wurzeln zu regulieren, so daß auch bei dem höchsten, 
nicht allzu lange anhaltenden Wasserstande noch die 
Kommunikation mit der Atmosphäre gerade aufrecht 
erhalten werden kann“. Eine solche Regulierung des 
Längenwachstums der Luftwurzeln durch den Flutwas- 
serstand konnten wir in keinem Falle beobachten. Im 
Deltagebiet von Bélawan werden die Luftwurzeln selbst 
bei geringer Fluthöhe regelmäßig für mehrere Stunden 
vollkommen unter Wasser gesetzt. Dasselbe war in ande- 
ren Mangrovegebieten zu beobachten. Nur dort, wo das 
Substrat sich wenig aufhöht und deshalb der epigäische 
Abschnitt der Luftwurzeln verhältnismäßig lang ist, 
kommt es vor, daß bei schwachen Fluten die Spitze der 
Luftwurzeln über den Wasserspiegel aufragt, aber auch 
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Abb. 26. Sonneratia acida: 
Luftwurzel im Längsschnitt, 
um die Ausmaße des Holz- 
körpers und der Rinde zu 
zeigen. Der Holzkörper ist 
mit unterbrochenen Linien 
angedeutet. Die Zahlen links 
geben die Dicke des Holz- 
körpers, die auf der rechten 
Seite die Dicke der Rinde in 
cm an. Die Wurzel ist nach 
diesen Maßangaben rekon- 
struiert. N-N Bodenniveau. 
1/3 nat. Größe. 


hier nur bei solchen Bäumen, die nahe der inneren Grenze des Gezeitenbereiches 


wachsen, vor allem also bei Sonneratia acida. 


2 Uber das sek. Dickenwachstum der Rinde vgl. unten S. 408. 
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als die Hälfte ihrer ganzen Länge steckte also im Boden. Ihr Durchmesser an der 
Basis beträgt 1,5 cm, an der Substratgrenze 2,5 cm. Schon daraus ist zu ersehen, daß 
die Wurzel nach oben sich verdickt, und zwar ergibt sich, wenn man den basalen 
Durchmesser = 1 setzt, für die Substratgrenze ein Durchmesser von 1,6. Der 
Holzkörper dagegen nimmt von der Basis nach dem Bodenniveau um mehr als 
das Vierfache zu; denn wie die Abb. 26 dartut, mißt er an der Basis nur 0,5 cm, 
in 20 cm Höhe 2,1 cm. Die beiden Zahlen stehen im Verhältnis von 1: 4,2.2 Um- 
gekehrt nimmt die Dicke der Rinde von unten nach oben ab, sie verkleidet also 
die Spindelform des Holzkörpers teilweise. 

Es entsteht hier natürlich die Frage, wie diese eigenartige Gestalt des 
Holzkörpers der Luftwurzeln zustande kommt. Zweifellos liegt hier ein 





Abb. 27. Bruguiera parviflora: Entstehung der Wurzelkniee. J Beginn der Kniebildung; IJ die 

Wurzelspitze wächst wieder abwärts ins Substrat hinein; ZZZ Wurzelknie im Beginn der Knorren- 

bildung, längs durchschnitten. M Mark; H Holzkörper (getönt), der auf der Oberseite beträcht- 

lich verstärkt ist; R Rinde; S Seitenwurzeln. Die Pfeile weisen nach der Wurzelspitze. Die 

unterbrochenen horizontalen Linien gibt das Bodenniveau an. Soweit die Wurzelkniee in die 
Luft ragen, hat sich der die Rinde bekleidende Kork „geschält‘‘. Vergr. 0,8 fach. 


sehr auffallendes Beispiel für Beeinflussung der sekundären Holzbildung 
von seiten des umgebenden Mediums vor, und von vornherein ist wahr- 
scheinlich, daß dafür der hohe Wassergehalt des Schlammbodens ver- 
antwortlich zu machen ist, der, wie im I. Hauptteil (III. Abschnitt, Ka- 
pitel 1) gezeigt wurde, bis zu 60% beträgt. Für Wasserpflanzen ist ja all- 
gemein die starke Reduktion der verholzten Elemente charakteristisch, 
und so liegt es nahe, auch die Reduktion der sekundären Holzbildung in 
den Luftwurzeln von Sonneratia und anderen Mangroven der hohen 

1 GOEBEL (a. a. O., 1886, S. 250) führt als Beispiel eine Luftwurzel an, deren 
größter Durchmesser 4 cm betrug. Nach Abzug von 2 mm, die von der Rinde 
beansprucht werden, erhält ınan als größten Durchmesser des Holzkörpers 3,8 cm. 
An der Basis der Wurzel maß er 0,75 cm. Die beiden Durchmesser verhalten sich 
wie 1:3. 
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Wasserführung des Substrates zuzuschreiben, welche die Tätigkeit des 
interfaszikularen Kambiums, besonders dessen Produktion von Holz- 
elementen, hemmen dürfte. Wie dies im einzelnen geschieht, können nur 
spezielle Untersuchungen zeigen. 

Zur Verdeutlichung der Verhältnisse bei Sonneratia sei zunächst Bru- 
guiera herangezogen!. Die Enden der Strangwurzeln sämtlicher Arten 
dieser Gattung wenden sich in gewissen Abständen zur Bodenoberfläche 
empor, kehren aber, nachdem sie kaum über sie hervorgewachsen sind, 
sogleich wieder ins Substrat und in die horizontale Wachstumsrichtung 
zurück (Abb. 27 I und II). Von dieser Kniebildung wird, wie aus 
Abb. 27 III zu ersehen ist, das sekundäre Dickenwachstum des Holz- 
körpers der Wurzel in auffallender Weise verändert. Im Boden ist es fast 
vollkommen unterdrückt, nur dort, wo die Wurzel mit der Luft in Be- 
rührung kommt, wirkt es sich voll aus, und da dies regelmäßig an der 
Oberseite der Wurzelkniee der Fall ist, so wird dort der Holzkörper zu 
einem starken Knorren, der lang auswachsen kann und dann einer Luft- 
wurzel von Sonneratia äußerlich recht ähnlich sieht (Abb. 3). Auf der 
Unterseite der Kniee dagegen, wo die Wurzel mit dem Substrat in Be- 
rührung steht, bleibt eine stärkere Holzbildung ebenso aus wie im Boden 
selbst. Die einseitige Entwicklung des Holzkörpers an den Wurzelknieen 
von Bruguiera beruht somit darauf, daß diese nur einseitig der Luft aus- 
gesetzt sind. Würden die Wurzelenden senkrecht aus dem Boden heraus- 
wachsen, also allseits denselben Bedingungen ausgesetzt sein, so würde 
sich der Holzkörper radiär verstärken?. Das aber trifft zu für die Luft- 
wurzeln von Sonneratia. 

Schon oben wurde darauf aufmerksam gemacht, daß beim sekun- 
dären Dickenwachstum des Stämmchens junger Pflanzen von Sonneratia 
der Holzkörper sich nur an der Substratgrenze und über dem Boden 
stärker entwickelt, die unterirdischen Stammteile aber verhältnismäßig 
dünn bleiben. Da aber die Substratgrenze durch Neuauflagerung von 
Schlammschichten dauernd sich verschiebt, so nimmt auch die Dicke des 
Stämmchens von unten nach oben allmählich zu und ist jedesmal dort 
am größten, wo die Pflanze aus dem Boden tritt. Ganz ähnlich verhalten 
sich nun die Luftwurzeln. 

Allgemein sehr dünn ist der Holzkörper an jungen Bodenwurzeln; er 
wächst auch nur recht langsam in die Dicke und hält z. B. an dem Strang- 


1 Vgl. Trott, W.: Uber die sogenannten Atemwurzeln der Mangroven. Ber. 
dtsch. bot. Ges. 48, 81 (1930). 

2 Ganz entsprechend verhält sich die Stammbasis. Steht die Pflanze aufrecht 
im Boden, so wächst der Stamm auf allen Seiten gleichmäßig in die Dicke. Häufig 
aber kommt es vor, daß er im Bogen aufstrebt, die Stammbasis also einseitig dem 
Boden aufliegt. In diesem Fall ist die sekundäre Holzbildung auf der Unterseite 
geschwächt, d. h. die Stammbasis wächst brettartig in die Dicke. 

3 Vgl.S.359 f. und Abb. 22 (S. 360). 
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wurzelstück, das an der Basis der Luftwurzel in Abb. 35 erhalten ist, nur 
1,4 cm im Durchmesser gegenüber einem maximalen Durchmesser von 
4,2 cm in der Luftwurzel. Ebenso wie an den Bodenwurzeln ist der Holz- 
körper auch dünn an dem im Boden befindlichen Teil jüngerer Luft- 
wurzeln. Ein nennenswertes Dickenwachstum desselben findet nur dort 
statt, wo die Luftwurzel das Substrat verläßt. Und zwar kommt es dort, 
weil auf die Luftwurzel allseits dieselben Bedingungen einwirken, zu einer 

gleichmäßigen oder radiären Verstärkung des Holzkörpers. 
Wenn nun das Niveau des Substrates 
dasselbe bliebe, also eine Auflagerung neuer 
Schlammschichten nicht erfolgte, so würde 
die Luftwurzel noch weiter über der Boden- 
oberfläche in die Länge, gleichzeitig aber 
auch im Bodenniveau beträchtlich in die 
F4 7 Dicke wachsen. Die Zuwachszonen des 
Holzkörpers wären alle am dicksten in ein 

und demselben Horizont. 

Anders wenn das Substrat sich aufhöht. 

















F4 Z Damit verschiebt sich der Horizont, in dem 
| die Wurzel das Substrat verläßt und das 
Dickenwachstum des Holzes allemal seinen 

7 ZT gréBten Betrag aufweist, fortwährend nach 
oben. Die Zuwachszonen des Holzkörpers 

| erreichen ihre größte Dicke nicht in einer 
2% Ebene, sondern in übereinander liegenden 





. Ebenen, es muß sich also, gemäß Abb. 28, 
das sekundäre Dickenwachstum des eine kegelförmige Gestalt des Holzkörpers 
neratia im Zusammenhang mit dem VOD der Basis bis zur Substratgrenze er- 
Anwachsen Substrates darstellt. geben. In welcher Höhe die Luftwurzel 
ee Enge größten Durchmesser erreicht, hängt 
demnach von dem Tempo ab, in dem der Boden sich aufhöht. Geht dies 
langsam vonstatten, so bleibt der unterirdische Abschnitt kurz, die größte 
Dicke der Luftwurzel befindet sich in ihrer unteren Hälfte (Abb. 37); höht 
sich der Boden schneller auf als die Wurzel in die Länge wächst, so liegt 
die Zone des stärksten Dickenwachstums in der oberen Hälfte (Abb. 35). 
Es wachsen aber die Luftwurzeln nicht unbegrenzt in die Dicke, sondern 
nur bis zu einem maximalen Durchmesser von 9—12 cm, womit auch 
die Lebensdauer dieser Organe zumeist sich ihrem Abschluß nähert:. 


ı Das Absterben der Luftwurzeln beginnt mit der Zerstörung des Holzkörpers, 
während die Rinde weiter lebt. Ältere Luftwurzeln sind deshalb häufig hohl 
(Abb. 29). Die Erscheinung beruht auf der außerordentlichen Weichheit des 
Holzes. Sowohl die Gefäße wie die Holzfasern sind dünnwandig, das ganze Holz 
ist substanzarm und sehr leicht. Ein lufttrockenes, 10 cm langes Stück mit ellipti- 
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Eine indirekte Bestätigung erfährt die eben dargelegte Erklärung des 
sekundären Dickenwachstums der Luftwurzeln durch Fälle abnormer 
Entwicklung. Z. B. dürften Luftwurzeln, die dauernd im Boden zu wach- 
sen gezwungen sind, keine spindelförmige Gestalt zeigen, vielmehr müß- 
ten sie aussehen wie Bodenwurzeln. 

In den Mangrovegebieten der großen Sundainseln, besonders an etwas er- 


habeneren Stellen, kommen oft zahlreich die schornsteinartigen Bauten eines 
Krebses vor, der T'halassina anomala HERBsT. Man kann sie auch mit großen 





Abb. 29. Sonneratia alba: alte, zum Teil schon ausgehöhlte Luftwurzeln, die dicht mit Florideen 
bewachsen sind. Mangrove bei Latéri, Ambon. 


Maulwurfshügeln vergleichen?. Wirft das Tier seinen Bau über einer jungen, noch 
im Boden befindlichen Luftwurzel von Sonneratia auf, so muß diese, bevor sie 
an die Luft treten kann, den ganzen Bau durchwachsen. 

Wir haben einen solchen Fall in der Mangrove bei Bélawan kennen gelernt. 
Der betreffende T'halassina-Bau wurde bei hoher Flut weitgehend unter Wasser 
gesetzt, nur etwa 15 cm blieben frei. Die Luftwurzel kam über ihm auf eine Länge 
von 10 cm zum Vorschein. Ihre Ausmaße waren die folgenden: 


schem Querschnitt (4 :3cm) wog nur 21,5g, wovon noch das Rindengewicht 
abzuziehen wäre (GOEBEL, Ber. dtsch. bot. Ges. 4, 251 [1886]). Bemerkenswert 
ist die verschiedene Weite der Gefäße im Holz des oberirdischen Abschnittes der 
Luftwurzeln und der Bodenwurzeln. Ihr Durchmesser in den letzteren beträgt 
(bei S. alba) etwa 100 #, in den Luftwurzeln etwa 40 u. Vgl. Abb. 49 J und II. 

1 Vgl. dazu Verwey, J.: Einiges über die Biologie ost-indischer Mangrove- 
krabben. Treubia 12, 195 f. (1930). 
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Abb. 31. 
Abb. 30. Sonneratia acida: Luftwurzel aus einem 


Abb. 30. 
Thalassina-Bau. 


Erklärung wie in Abb. 26. :/s nat. Gr. 


W. Troll u. O. Dragendorff: Uber die Luftwurzeln 


Erklärung wie in Abb. 26. 1/6 
nat. Gr. — Abb. 31. Sonneratia alba: Luftwurzel, 
die sich als Ganze in der Luft entwickelt hatte. 





Die Ausmaße des Holzkörpers und 
der Rinde gehen aus Abb. 30 hervor, 
die der Abb. 26 entsprechend gezeich- 
net ist. 

Wie dieses Beispiel zeigt, ist der 
Holzkörper dieser Luftwurzel tatsäch- 
lich nur unbedeutend in die Dicke ge- 
wachsen und hat im allgemeinen die 
Entwicklung, welche er sonst an der 
Basis der Wurzel besitzt, beibehalten. 
Das ganze Organ hat demzufolge nicht 
spindelförmige, sondern tauförmige Ge- 
stalt, während Luftwurzeln, welche aus 
derselben Strangwurzel neben dem T'ha- 
lassina-Bau hervorgegangen waren, die 
normale Beschaffenheit zeigten. 

Umgekehrt müßten Luftwurzeln, 
die über dem Boden entstehen, von 
Anfang an einen stärkeren Holzkörper 
ausbilden und nicht spindelartig, son- 
dern einfach kegelförmig gestaltet sein. 
Das gleiche müßte sich zeigen, wenn 
Wurzeln sich statt im wasserdurch- 
tränkten Schlamm in einem weniger 
feuchten, gut durchlüfteten Boden ent- 
wickeln. Auch dafür liefern unsere Be- 
obachtungen Beispiele. 

Wo Sonneratien an Korallenstrand 
wachsen, kommt es nicht selten vor, 
daß ihre Wurzelsysteme, namentlich 
die Strangwurzeln, weitgehend bloB- 
gelegt sind. Offenbar geraten schon 
verhältnismäßig junge Bäume in diese 
Lage, so daß die Luftwurzeln, die auf 
der Oberseite der Strangwurzeln ent- 
springen, sich von Anfang an an der 
Laft entwickeln und nur von den Flu- 
ten regelmäßig unter Wasser gesetzt 
werden. Sie sind demnach als Ganze 
denselben Bedingungen unterworfen 


wie die oberirdischen Teile gewöhnlicher Luftwurzeln. 

Solche Luftwurzeln nun gewinnen ein ganz abweichendes Aussehen. Da sie 
mit ihrer Basis nicht im Boden stecken, so ist an dieser auch die Holzbildung 
nicht gehemmt. Die Wurzel beginnt mit eiriem Holzkörper von derselben Stärke, 
welche er sonst erst an der Substratgrenze erreicht, und hat im ganzen nicht 


Spindel-, sondern Kegelform (Abb. 31). 


Es kommt ferner in der Natur gelegentlich vor, daß eine Sonneratia außerhalb 
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des Gezeitenbereiches steht. Bezeichnenderweise sind dazu allein die Formen 
der Sonneratia acida befähigt, entsprechend ihrer Einordnung in die Zonen der 
Mangrovevegetation. Bewohnen sie doch stets die landnahen Teile des Mangrove- 
sumpfes!. 

Ein solches Exemplar von Sonneratia acida konnten wir am Strand der Bai 
von Ambon, beim Fort Nieuw Victoria (Abb. 9), beobachten. Es wächst dort über 
der Strandlinie in einer Vegetation, in der /pomoea pes caprae den Ton angibt. Der 
Boden besteht aus einem mit erdigen Bestandteilen 
untermischten Sand und ist eher trocken als feucht zu 
nennen. Nichtsdestoweniger kommt der Baum, der wahr- 
scheinlich auch Wurzeln unter den Grundwasserspiegel 
hinabsendet, gut darin fort und blüht und fruchtet 
reichlich. Auch Luftwurzeln bildet er.in großer Zahl 
aus. Es fällt an diesen aber schon auf, daß sie nur wenig 
über den Boden aufragen und eine ganz andere Form 
haben als bei solchen Pflanzen, die im durchnäßten Bo- 
den wachsen. Sie erinnern an Luftwurzeln, die sich über J: 
dem Boden entwickeln, d. h. sie zeigen die größte Dicke 
des Holzkörpers schon über ihrer Ursprungsstelle, be- 
halten sie eine Strecke weit bei, um sich nach oben zu 
verjüngen. 

Es zeigt sich also, daß die maximale Leistung 
des sekundären Dickenwachstums nicht an die 
Grenze zwischen Substrat und Atmosphäre ge- 
bunden ist und, wenn die äußeren Bedingungen es 
zulassen, schon an der Basis der Luftwurzeln sich 
einstellt. Solche Luftwurzeln verhalten sich recht 
eigentlich ‚‚normal‘, während unter gewöhnlichen 
Umständen die Holzbildung im basalen Abschnitt 
der Organe unterdrückt ist und sich erst dort voll 
auswirken kann, wo die Wurzel über den Boden 
tritt. Es spielt also beim Zustandekommen ihrer 
endgültigen Gestaltung der negative Geotropismus Abb. 32. Sonneratia alba: 

tscheid 1 it Luftwurzel. deren Spitze 
entscheidend mit. nach Verletzung durch 
vier Seitenwurzeln ersetzt 
wurde. Diese wachsen eben- 
falls negativ - geotropisch 


nat. Größe. Latéri (Am- 
bon). 


t 





d) Die seitliche Verzweigung der Luftwurzeln. 


Ubereinstimmend mit anderen Luftwurzeln, 
z. B. mit denen von Rhizophora, bleibt der ober- 
irdische Abschnitt der Luftwurzeln von Sonneratia gewöhnlich unver- 
zweigt. Nur ausnahmsweise treten an ihm Seitenwurzeln auf. Deren 
Bildung wird entweder durch mechanische Verletzung der Spitze oder 
durch tierische Schädlinge verursacht. Der erstere Fall wird auch von 
GOEBEL? angegeben. Daß auch Tiere eine solche abnorme Verzweigung 
der Luftwurzeln hervorrufen können, blieb bis jetzt unbeachtet. 


1 Vgl. den I. Abschnitt des I. Hauptteils dieser Abhandlung. 
2 Ber. dtsch. bot. Ges. 4, 250 (1886). 
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Es handelt sich dabei um denselben Borkenkäfer, der auch in den 
Luftwurzeln von Rhizophora lebt". Er kommt stellenweise, z. B. in der 
Mangrove von Belawan, so zahlreich vor, daß es schwer ist, eine Luft- 
wurzel zu finden, die nicht ein oder mehrere Bohrgänge aufweist. Nicht 
selten ist dann auch die Spitze in Mitleidenschaft gezogen und durch eine 
oder mehrere Seitenwurzeln ersetzt (Abb. 32), die sich in die Richtung der 
Mutterwurzel einstellen, d. h. (offenbar negativ-geotropisch) nach oben 
wachsen. 

Im Boden dagegen zeigen die Luftwurzeln von Sonneratia eine außer- 
ordentlich starke Verzweigung, die zum erstenmal von RUMPHIUS be- 





Abb. 33. Sonneratia acida : junge Luftwurzel auf der Oberseite einer Strangwurzel. 
Etwa 1/: nat. Gr. N-N Marke, bis zu der die Luftwurzel im Boden steckte. 


schrieben wurde. Die von ihm erwähnten, von einem ,,spongidsem 
Fleisch‘‘ umgebenen ,,Fasern‘‘? sind nichts anderes als die Seitenwurzeln, 
die in großer Zahl aus dem unterirdischen Abschnitt der Luftwurzeln, 
besonders dort, wo er sekundär am stärksten in die Dicke gewachsen ist, 
hervorgehen. Spätere Autoren haben ihnen, soweit sie überhaupt auf sie 
aufmerksam wurden, keine Beachtung geschenkt. Es wurde aber schon 
in der Einleitung erwähnt, daß ihr Auftreten an den Luftwurzeln für die 
Beurteilung von deren Funktion von fundamentaler Bedeutung ist. 
Gehen wir aus von den Verhältnissen an einer Pflanze mit noch jungen 
1 Docters van LEEUWEN, W.: Uber die Ursache der wiederholten Verzwei- 


gung der Stützwurzeln von Rhizophora. Ber. dtsch. bot. Ges. 29, 476 (1911). 
2 Vgl. dazu das in der Einführung (S. 317) Gesagte. 
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Luftwurzeln. Deren unterirdischer Abschnitt zeigt eine Anzahl zarter, 
horizontal streichender, einfach verzweigter Seitenwurzeln, die alle unter- 
einander gleich sind (Abb. 33). 

Diese primäre seitliche Verzweigung erfährt während des Längen- und 
Dickenwachstums der Luftwurzeln eine auffallende Veränderung. Die 
zuerst gebildeten schwachen Seitenäste sterben nämlich ab und werden 
ersetzt durch ein sekundäres Seitenwurzelsystem. Und zwar entstehen 
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Abb. 34. Schematisierte Skizzen zur Darstellung der seitlichen Verzweigung der Luftwurzeln von 
Sonneratia: I junge Luftwurzel, welche dem Bild in Abb. 28 entspricht; JJ älteres Stadium. 
Das Substrat ist von A-A nach B-B angewachsen. Von den ursprünglichen Seitenwurzeln der 
Luftwurzel sind nur noch Reste (R) vorhanden. An ihrer statt sind unter dem neuen Schlamm- 

horizont andere entstanden, die nicht nur länger, sondern auch stärker verzweigt sind. 
neue Seitenwurzeln an den Luftwurzeln stets nur unter dem Schlamm- 
horizont, wozu man die Skizzen der Abb. 34 vergleichen möge. Mit dem 
Heranwachsen der Luftwurzeln werden auch die neugebildeten Seiten- 
wurzeln länger und dicker, auch ihre Verästelung kompliziert sich, so daß 
sie schließlich bis in Seitenwurzeln dritter Ordnung verzweigt sind. 

Aus den von Seitenästen entblößten älteren Teilen der Luftwurzel 
gehen stärkere Seitenwurzeln von anderem geotropischem Verhalten her- 
vor, die weniger verzweigt sind. Sie wachsen schräg bis senkrecht nach 
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unten und seien als Ankerwurzeln bezeichnet, um damit zugleich ihre 
mutmaßliche Funktion anzudeuten. Die darüber befindlichen, reich ver- 
zweigten zarteren Wurzeln, welche für die Stoffaufnahme in erster Linie 





Abb. 35. Sonneratia acida: alte Luftwurzel auf der Ober- 
seite einer Strangworzel (St). Etwa 1/; nat. Gr. N-N Marke, 
bis zu der die Wurzel im Boden steckte. Unmittelbar unter 
dem Schlammhorizont die Zone der Nährwurzeln (Nw), 
darunter die Ankerwurzeln (Arr). Auch die spindelfér- 
mige Gesamtgestalt der Luftwurzel (L) geht aus der Ab- 
bildung hervor. Die Nährwurzeln, von denen nur die 
Anfänge erhalten sind, sind reich verzweigt und werden 
bis 50cm lang. Die ebenfalls nur unvollkommen erhal- 
tenen Ankerwurzeln haben bedeutend weniger Seitenäste 
als die Nährwurzeln. 


in Frage kommen, nennen 
wir Nährwurzeln. Sie brei- 
ten sich horizontal unter 
dem Niveau des Substrates 
aus. Schön kommt die Dif- 
ferenzierung der seitlichen 
Bewurzelung einer älteren 
Luftwurzel in Abb. 35 zum 
Ausdruck, namentlich wenn 
man sie mit Abb. 33 ver- 
gleicht. Die Nährwurzel- 
zone ist an ihr 4—6 cm breit, 
und auf diesen Abschnitt 
treffen im vorliegenden Bei- 
spiel 28 Nährwurzeln. 
Betrachten wir die bei- 
den Bewurzelungszonen ge- 
nauer und wenden uns zu- 
erst der oberen Zone, den 
Nährwurzeln, zu. Je nach 
dem Alter der Luftwurzel, 
der sie angehören, schwankt 
ihre Länge zwischen 20 und 
50 cm bei einem Durchmes- 
ser von 0,4—0,6cm. Sehr 
groß ist die Zahl der Seiten- 
äste an ihnen. Man zählt 
auf einer Strecke von 10cm 
16 bis 35 Seitenwurzeln 
1. Ordnung, die ihrerseits 
wiederum verzweigt sind. 
Die Seitenwurzeln 2. Ord- 
nung bilden solche 3. Ord- 
nung, welche zarte, nur bis 


zu 0,3 cm lange und 0,013 cm dicke Fasern darstellen. 

Da diese Wurzeln in den oberen lockeren Schlammschichten wachsen, 
so sind sie, ähnlich wie bei Wasserpflanzen, außerordentlich regelmäßig 
entwickelt!. Vielfach sieht man sie sogar dem Schlamm aufliegen, nament- 
lich dort, wo bei Ebbe flache Wasserpfützen stehen bleiben. Sie wachsen 


1 Vgl. oben S. 346! 
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dann also im Wasser. In mehr sandigem Grunde dagegen passen sie sich 
den Raumverhältnissen der Bodenporen an und sind demzufolge vielfach 
gekrümmt. 


An sehr alten Luftwurzeln kann es vorkommen, daß auf der Oberseite der 
Nährwurzeln abermals Luftwurzeln entstehen. Wir beobachteten dies an Exem- 
plaren von Sonneratia alba in der Schlamm-Mangrove, welche die Bai von Balik 
Papan (Ostborneo) im Süden umgibt. Diese Luftwurzeln 2. Ordnung, wie wir sie 
nennen wollen, blieben allerdings klein, verständlich deshalb, weil auch ihre 
Mutterwurzeln (als Seitenorgane der Luftwurzeln 1. Ordnung) verglichen mit 
den Strangwurzeln des Baumes, kurz und dünn waren. 


Die starke Verzweigung der Nährwurzeln bedingt nun eine große 
Oberflächenentwicklung an ihnen. Diese läßt sich, da keine Wurzelhaare 
vorhanden sind, verhältnismäßig leicht berechnen. Man braucht dazu 
nur die durchschnittliche Anzahl, die Länge und Dicke der Nährwurzeln 
und ihrer Seitenwurzeln 1.—3. Ordnung zu bestimmen. 


Die Verschmälerung der einzelner Wurzel von ihrem Ursprung bis zur Spitze 
kann bei der Berechnung ihrer Oberfläche unberücksichtigt bleiben, da sie meist 
erst nahe dem Ende stärker zur Geltung kommt. Man kann die Wurzel somit als 
Zylinder behandeln und ihre Oberfläche als Zylindermantel berechnen!. 


I. Nährwurzeln. 


RU RR er PT PT 25 
is i ESS DORA TE ae 30 cm 
v4 pO ae a Oa dl Us D etoile 0,5 cm 
Oberfläche sämtlicher Nährwurzeln 
SEEN DR. ou oo os à 0 590 qem (1) 


II. Seitenwurzeln 1. Ordnung. 


Durchschnittliche Anzahl an 1 Nährwurzel . . . . . . . . 90 
Fr A > pity bud re 5 cm 
Pr I EEE NN TU TERN DE 0,08 cm 
Oberfläche sämtlicher Seitenwurzeln 1. Ord- 
nung 25-90-0,04-3,14-2,52® ... . . 4730 gem (2) 


III. Seitenwurzeln 2. Ordnung. 


Durchschnittliche Anzahl an | Seitenwurzel 1. Ordnung . . . 130 
se D. SE ARTEN I 55 1,3 cm 
= A a OS PUR EN ee 0,027 cm 
Oberfläche sämtlicher Seitenwurzeln 2. Ord- 
nung 25-90-130-0,014-3,14-0,72 © . . 8190 qem (3) 


1 Die durchschnittlichen Längen- und Dickenangaben beziehen sich jeweils 
auf Wurzeln mittlerer Ausbildung. 

2 Da die Seitenwurzeln 1. bis 3. Ordnung von der Basis zur Spitze ihrer 
Mutterwurzeln sich fortschreitend verkürzen, so ist, um keinesfalls zu hohe Werte 
zu bekommen, nur ihre halbe Länge eingesetzt. 
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IV. Seitenwurzeln 3. Ordnung. 


Durchschnittliche Anzahl an 1 Seitenwurzel 2. Ordnung . . . 25 
is AE. Welche LS un in sie. . 0,3 cm 
an EE a TT 0,013 cm 
2 Oberfläche sämtlicher Seitenwurzeln 3. Ord- 


nung 25-90-651-25-0,007-3,14-0,152 © 12000 gem (4) 

Die gesamte Oberfläche der Nährwurzeln errechnet sich aus der Summe der 
Werte (1) bis (4) und beträgt sonach: 25735 gem. 

Das Nährwurzelsystem einer älteren Luftwurzel von Sonneratia hat 
also eine Oberfläche von über 21/, qm, die natürlich nicht als ganze für 
die Wasseraufnahme in Frage kommt. Man wird, wenn man sich eine 
Vorstellung von der wirksamen Oberfläche bilden will, die Werte (1) und 
(2) unberücksichtigt lassen®, was aber den Gesamtbetrag nicht wesent- 
lich verändert. d. h. die Oberfläche der Nährwurzeln selbst und ihrer 
Seitenäste 1. Ordnung fällt gegenüber der enormen Oberfläche der fei- 
neren Seitenwurzeln (Seitenäste 2. und 3. Ordnung) kaum ins Gewicht. 
Unsere auf Grund der reichen Verzweigung schon im voraus eingeführte 
Bezeichnung ,,Nahrwurzeln“ für die Seitenäste der oberen Bewurzelungs- 
zone der Luftwurzeln ist also vollauf gerechtfertigt, um so mehr, als sie 
gerade darin von den Seitenwurzeln der unteren Zone sich stark unter- 
scheiden. Diese zeigen außerdem einen größeren Durchmesser und eine 
andere Wachstumsrichtung. 

Was zunächst den Durchmesser dieser Ankerwurzeln anlangt, so be- 
steht eine scharfe Grenze zu den Nährwurzeln nicht. Für diese gaben wir 
als Durchmesser 0,4—0,6 cm an. Die an sie sich anschließenden Seiten- 
wurzeln stellen Übergänge zu den eigentlichen Ankerwurzeln dar, die viel 
dicker sind und einen Durchmesser von 1—1,8 cm haben. Das ist auch 
aus Abb. 35 zu ersehen. 

Außerdem sind sie, wie ebenfalls Abb. 35 zeigt, bedeutend ärmer an 
Seitenästen. Wenn bei den Nährwurzeln auf ein Stück von 10 cm Länge bis 
zu 35 reich verzweigte Seitenwurzeln treffen, so zählt man an den Anker- 
wurzeln auf derselben Strecke drei bis sechs Seitenäste, die zwar auch 
wiederholt verzweigt sind, aber doch nicht die hohe Zahl von Auszwei- 
gungen aufzuweisen haben wie an den Nährwurzeln. 


Manchmal entspringen an den Luftwurzeln den Nährwurzeln gleichende 
Seitenäste auch in der Ankerwurzelzone, was zunächst überrascht. Die Erschei- 
nung erklärt sich aber sehr einfach. Untersucht man nämlich die Ursprungsstelle 
dieser Wurzeläste, so bemerkt man, daß sie aus einer Öffnung hervorwachsen, die 
sich in einen in der Luftwurzelrinde längsverlaufenden Gang fortsetzt, der mit- 


1 Gewöhnlich sind nur an denjenigen Seitenwurzeln 2. Ordnung, welche sich 
in der proximalen Hälfte der Seitenwurzeln 1. Ordnung befinden, Seitenwurzeln 
3. Ordnung vorhanden. In die Aufstellung ist also nur die halbe Anzahl der 
Seitenwurzeln 2. Ordnung (65 statt 130) eingesetzt. 

2 Vgl. Anm. 2 auf S. 379! 

3 Die Oberfläche dieser Wurzeläste ist mit einem Korkmantel versehen. 
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unter bis in die Strangwurzel hinein zu verfolgen ist. Bohrgänge dieser Art finden 
sich häufig in den unterirdischen Teilen der Luftwurzeln und den Strangwurzeln, 
doch konnten wir nie das Tier, das sie hervorruft, entdecken!. Gerät nun eine 
junge Seitenwurzel beim Durchbrechen der Luftwurzelrinde in einen solchen 
Gang, so wird sie, anstatt die Rinde vollständig zu durchbohren, in ihm nach 
unten weiterwachsen, da sie hier den geringsten Widerstand findet. An seiner 
Ausmündung kann sie dann ins Substrat austreten. Wir begegneten aber auch dem 
kuriosen Fall, daß eine Luftwurzel, einem Bohrgang folgend, bis in die Strang- 
wurzelrinde hinab gelangte. 

Wie schon bemerkt, gehen die Ankerwurzeln aus dem nach Absterben 
der primären Bewurzelung von Seitenwurzeln entblößten basalen Ab- 
schnitt der Luftwurzeln hervor, offenbar aus ruhenden Anlagen. Sie ent- 
stehen fast regelmäßig in serialer Anordnung, d. h. in Anlehnung an eine 
frühere Seitenwurzel. Von dieser ist meist nur mehr der fadendünne 
Zentralzylinder erhalten, manchmal auch noch der abgestorbene Rinden- 
mantel. Unter ihr ist die Ankerwurzel ausgetrieben und hat sowohl einen 
verhältnismäßig kräftigen Holzzylinder als auch eine ansehnliche Rinde 
gebildet. Ihre Querschnittsdicke beruht hauptsächlich auf der massigen 
Entwicklung des bis 7 mm dicken Rindengewebes, während der Holz- 
körper höchstens 3 mm im Durchmesser erreicht. 

Mit der verspäteten Entwicklung dieser Ankerwurzeln hängt wohl 
auch ihre abweichende Wachstumsrichtung zusammen. Während die 
Nährwurzeln plagiotrop gestimmt sind und deshalb horizontal streichen, 
wachsen die Ankerwurzeln in spitzem Winkel oder senkrecht nach unten. 
Dazwischen gibt es alle Übergänge in der Wachstumsrichtung. 

Es ist kaum daran zu zweifeln, daß in der Wachstumsrichtung der 
Ankerwurzeln positiver Geotropismus sich ausdrückt, der allerdings mit 
der plagiotropen ‚Tendenz‘ zu kämpfen scheint und sich nur an den 
dicksten Wurzeln ganz durchzusetzen vermag. Näher soll hier nicht auf 
diese Verhältnisse eingegangen werden, da wir sie im Zusammenhang mit 
ähnlichen Erscheinungen bei anderen Mangroven noch zu behandeln ge- 
denken?. 

Vermöge dieser den Nährwurzeln gegenüber veränderten Reaktions- 
weise auf den Schwerkraftreiz dringen die Ankerwurzeln tief in den Boden 
ein, sie wachsen also in die festen unteren Schlammschichten hinab. Be- 
denkt man ferner, daß die im oberen Teil sehr voluminösen Luftwurzeln 
an der Basis nur mittels eines sehr dünnen Holzkörpers mit der Strang- 
wurzel in Verbindung stehen, so daß sie, aus dem Boden genommen, dort 
sehr leicht abbrechen, so liegt es nahe, diesen abwärts wachsenden unte- 


1 Mit dem S. 376 erwähnten Borkenkäfer ist es sicher nicht identisch, denn 
dieser legt seine Gänge stets nur im Holzkörper der Luftwurzeln und allein in 
ihrem oberirdischen Abschnitt an, während die hier in Rede stehenden Kanäle 
niemals über den Substrathorizont hinaufreichen. 

2 Vgl. Trott, W.: Die indo-malayische Mangrove- und Strandvegetation. 
In Vorbereitung. 


Planta Bd.13. 25 
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ren Seitenwurzeln die Funktion der Verankerung der Luftwurzeln zu- 
zuschreiben. Inwieweit diese in der Natur einer solchen Befestigung be- 
dürfen, ist freilich eine andere Frage. Tatsache aber ist, daß das Aus- 
reißen der Luftwurzeln bedeutend erleichtert ist, wenn man sie vorher 
mit einem Spaten oder Messer umstochen und so die Ankerwurzeln ab- 
geschnitten hat: ,,Nu met sterk waggelen en doorkappen der voorschreve 
vezelingen, maakt men deze splits-hoorns los, en trektze zo uyt“1. 

Nicht unerwähnt soll bleiben, daß eine ähnliche Differenzierung wie bei 
Sonneratia auch in der seitlichen Verzweigung der ,,Luftwurzeln“ von Carapa mo- 
luccensis besteht?. Eine Befestigung dieser mit breiter Basis der Mutterwurzel 
aufsitzenden, stark verholzten Knorren im Boden kommt kaum in Betracht; 
trotzdem sind Ankerwurzeln vorhanden. Diese scheinen also auch bei Sonneratia 
ohne Rücksicht auf einen etwaigen Nutzen zu entstehen, wenngleich eine Anker- 
funktion für sie leichter einzusehen ist. Sie dürfte auch nicht auf die Luftwurzeln 
beschränkt, sondern für den Baum als Ganzen von Bedeutung sein, zumal die 
nach unten in den Boden eindringenden Seitenäste der Strangwurzeln dürftig 
entwickelt und gegenüber den Ankerwurzeln in sehr geringer Zahl vorhanden 
sind3. 

Die Zonung in der seitlichen Bewurzelung der Luftwurzeln von Son- 
neratia ist besonders deutlich dort, wo das Substrat stark anwächst, wo 
deshalb auch der unterirdische Abschnitt der Luftwurzeln länger ist, 
z. B. an dem Exemplar in Abb. 35. Wo dies nicht der Fall ist, ist zwar 

«die Zonung ebenfalls nachzuweisen, tritt aber deshalb weniger auffällig 
in Erscheinung, weil die Seitenwurzeln dichter stehen. Sie sind eben auf 
eine kürzere Strecke des Mutterorgans zusammengedrängt (Abb. 37). 

Durch die Fähigkeit, aus den zunächst unverzweigten oberirdischen 
Teilen beim Anwachsen des Bodens neue Seitenwurzeln zu bilden, sind 
die Luftwurzeln in den Stand gesetzt, ihre Nährwurzelzone dauernd un- 
mittelbar unter der Bodenoberfläche zu erhalten. Die Bedeutung dieser 
Tatsache wird aber erst völlig klar, wenn wir die Stellung der Luftwurzeln 
im Gesamtwurzelsystem des Baumes näher untersuchen. 


3. Kapitel. Die Stellung der Luftwurzeln im Gesamtwurzelsystem. 


Nach ScHIMPER erzeugen die Strangwurzeln von Sonneratia „nach 
oben spargelartig in die Luft ragende, nach unten viel verzweigte und 
reichlich mit Fasern versehene senkrechte Seitenäste‘‘#. Diese Beschrei- 
bung scheint an Bäumen gewonnen zu sein, die auf Koralle wuchsen und 
deren Strangwurzelsystem von der Brandung bloßgelegt war. Unter 

1 Rumpuivs, Herbarium amboinense, 4. Buch, S. 112. Im lateinischen Text 
heißt die Stelle: „Si jam istae fibrae dissecentur et circum agantur, acuminata 
haec cornua dissolvuntur et eradicantur.“ 

2 Vgl. Trott, W.: Die indo-malayische Mangrove- und Strandvegetation. In 
Vorbereitung. 

3 Vgl. unten S. 385f. 
4 Die indo-malayische Strandflora, S. 36 (Jena 1891). 
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diesen Umständen entwickelt sich nämlich das Wurzelsystem nur un- 
vollständig. Namentlich zeigen die Luftwurzeln, als gänzlich von der 
Bodenbedeckung entblößt, keinerlei Verzweigung und die schon be- 
schriebene Modifikation ihres Dickenwachstums!. Die feineren Äste des 
Wurzelsystems finden sich an den übrigen Seitenwurzeln, die mehr oder 
minder senkrecht in den Boden eindringen und recht beträchtlich in die 
Dicke wachsen können. Sie allein verankern auch den Baum im Boden 
und führen ihm Wasser und mineralische Nährstoffe zu. Den Luftwurzeln 
dürfte in solchen Fällen kaum eine Bedeutung zukommen, der Gasaus- 
tausch zwischen Bodenwurzeln und Atmosphäre kann sich auch durch 
den sich schälenden Kork? der bloßliegenden Strangwurzeln vollziehen. 











Abb. 36. Sonneratia alba: Strangwurzelsystem von oben, schematisiert. S Stammquerschnitt; 
St, Strangwurzeln 1. Ordnung, von denen nur eine vollständig, aber verkürzt gezeichnet ist; 
St: Strangwurzeln 2, Ordnung; L Luftwurzeln der Strangwurzeln 1. und 2. Ordnung. 


Ein wesentlich anderes Bild erhält man von den Bewurzelungsver- 
hältnissen, wenn man Bäume untersucht, die in Schlamm-Mangrove, na- 
mentlich an Stellen wachsen, wo der Boden sich stark aufhöht und die 
Wurzeln sich ungestört entfalten können. An solchen Standorten breitet 
sich das Wurzelsystem vor allem nach den Seiten und nach oben aus. 

Wir greifen hier zurück auf Abb. 23, in der ein Strangwurzelende mit 
seinen Nebenwurzeln dargestellt ist. Sehen wir von den Luftwurzeln ab, 
so entspringen zwei Nebenwurzeln (Ss) seitlich an der Strangwurzel, eine 
auf ihrer Unterseite (Su). Die seitlichen Auszweigungen wachsen in dem 
Maße heran, als die Hauptwurzel sich verlängert; sie werden schließlich 
zu Strangwurzeln 2. Ordnung, die wie die Strangwurzeln 1. Ordnung in 
geringer Tiefe horizontal streichen und neben anderen Seitenwurzeln auf 
ihrer Oberseite Luftwurzeln tragen (Abb. 36). Die Seitenäste auf der 
Unterseite der Strangwurzeln 1. und 2. Ordnung dagegen entwickeln sich 
nicht in dem Maße weiter. Namentlich bleibt ihre Verzweigung verhält- 


1 Vgl. oben S. 374. 2 Vgl. unten S. 417. 
25* 
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nismäßig dürftig, so daß sie weder zur Verankerung noch zur Ernährung 
des Baumes ausreichen werden, zumal sie auch in recht geringer Anzahl 
vertreten sind. 





Abb. 37. Sonneratia alba: Stück einer Strangwurzel (St) mit zwei großen und einer kleineren 

Luftwurzel (L). Da das Substrat am Standort der Pflanze nur wenig angewachsen war, ist der 

in die Luft ragende Endabschnitt der Luftwurzeln sehr lang, der hypogäische Abschnitt dagegen 

kurz. Die Basis der Luftwurzeln ist dicht mit Seitenwurzeln bedeckt, die ebenfalls in Nähr- und 

Ankerwurzeln differenziert sind; es treten die beiden Zonen aber, infolge der gedrängten Stellung 

der Wurzeln, nicht deutlich hervor. Wegen der übrigen Verzweigung der Strangwurzeln vergleiche 
Abb. 38. Verkl. 8fach. 


Z. B. sind an dem in Abb. 37 und 38 dargestellten Strangwurzelstück 
nur fünf Seitenwurzeln (S) vorhanden, während die Basis der beiden 
großen Luftwurzeln dicht damit besetzt ist. An der einen zählten wir 
ihrer 57, an der anderen 49. Es stehen also 106 Seitenwurzeln an den 
Luftwurzelbasen nur fünf an dem zugehörigen Strangwurzelabschnitt 
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gegenüber, die zudem kaum stärker, teilweise sogar dünner als jene und 
bei weitem weniger verzweigt sind. Die feinere Bewurzelung des Baumes, 
welche die Stoffaufnahme hauptsächlich zu besorgen hat, ist somit in die 
Luftwurzeln verlagert, die gerade in den obersten Schlammschichten 
wegen ihres beträchtlichen Umfanges daselbst zahlreiche Seitenwurzeln 
hervorbringen können. 





Abb. 38. Sonneratia alba, das in Abb, 37 dargestellte Strangwurzelstiick von der Unterseite, um 

die Verzweigung der Strangwurzel (St) zu zeigen. Diese besitzt auf der Unterseite nur schwache 

Seitenäste (S), deren geringe Zahl in einem drastischen Gegensatz zu der Überfülle von Seiten- 

wurzeln steht, die aus der Basis der Luftwurzeln (L) hervorgehen und dichte Büschel bilden. 
Verkl. 7fach. 


Wir haben also, wenn wir das für einzelne Wurzeln gewonnenene Bild 
auf das Gesamtwurzelsystem übertragen (Ab. 39), unmittelbar unter der 
Bodenoberfläche einen ausgebreiteten Nährwurzelhorizont. Die Nähr- 
wurzeln durchspinnen, von den Luftwurzeln ausgehend, die obersten 
Schlammschichten nach allen Seiten und tragen dadurch auch erheblich 
zur Befestigung des neugebildeten weichen Bodens bei. Nach unten drin- 
gen ins Substrat, von den Ankerwurzeln abgesehen, nur die schwachen 
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Seitenäste der Strangwurzeln ein. Wir können somit bei Sonneratia ge- 
radezu von einer Umkehrung oder Inversion des Wurzelsystems sprechen, 
derzufolge die Nährwurzeln nicht in den tieferen Bodenschichten, viel- 


ia. St Stammbasis, 8 Strangwurzeln, W deren 





Abb. 39 Schematisierte Darstellung der Bewurzelungsverhältnisse von Sonnerat 


abwärts wachsende Seitenwurzeln, ZL Luftwurzeln, N Nährwurzeln, A Ankerwurzeln, 


mehr unmittelbar unter der Bodenober- 
fläche sich ausbreiten. Da ferner die Nähr- 
wurzeln aus Organen entspringen, die mit 
dem Anwachsen des Substrates neue Sei- 
tenwurzeln unter dem Bodenniveau aus- 
bilden, so besteht die Möglichkeit, daß 
das gesamte Nährwurzelsystem in dem 
Maße, als der Boden sich aufhöht, ,,geho- 
ben“ und stets in den obersten Schlamm- 
schichten gehalten wird. Diese stehen 
mit dem sauerstoffhaltigen Flutwasser 
und bei Ebbe mit der atmosphärischen 
Luft in Berührung, von wo Sauerstoff an 
die Nährwurzeln herandiffundieren kann. 
Es wird also durch alle diese Verhält- 
nisse verhütet, daß das Wurzelsystem 
in Bodentiefen gerät, wo seine Aktivität 
in Frage gestellt und die Existenz des 
Baumes gefährdet wäre. So gesehen sind 
die Luftwurzeln weniger Atmungsorgane 
als Ständerorgane für das Nährwurzelsy- 
stem, die dessen Tiefenlage regulieren. 

Daneben besitzt Sonneratia die schon 
an jungen Pflanzen erkennbare Fähig- 
keit, aus dem Stamm neue Seitenwurzeln 
zu entwickeln, ein Vermögen, das sich in 
auffälliger Weise namentlich dann aus- 
wirkt, wenn dieStammbasis durchrasches 
Anwachsen des Bodens tief ins Substrat 
gelangt. Wir konnten einen interessanten 
Fall dieser Art im Süden der Bai von Ba- 
lik Papan (Ostborneo) beobachten (Ab- 
bild. 40). 

Es handelte sich um ein abgestorbenes 


riesiges Exemplar von Sonneratia (wahrschein- 
lich S. alba, da im ganzen Umkreis nur diese 


Art auftrat). In seiner Umgebung ragten die Reste abgestorbener Luftwurzeln 
in Gestalt von armdicken Holzpfählen zahlreich aus dem Boden. Darüber war, in 
etwa 80 cm Abstand von der unteren Etage, ein zweites Stockwerk von Strang- 
wurzeln, ebenfalls nur als Holzgerippe erhalten, zu sehen, das zerbrochen in 


die Luft starrte und Reste kleinerer Luftwurzeln trug. 
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Diese Verhältnisse sind offenbar so zu deuten: ursprünglich stand der Baum 
auf dem unteren Stockwerk von Strangwurzeln. Die Größe ihrer Luftwurzeln 
weist auf eine lange Zeit ungestörten Wachstums derselben, währenddessen der 
Boden sich ständig aufhöhte. Es muß dann ziemlich plötzlich eine etwa 1 m 
starke Schicht neuen Schlammes aufgelagert worden sein, unter deren Niveau 
sich das obere Stockwerk von Strangwurzeln entwickelte. Dieses wurde später, 
nachdem sich daran bereits ansehnliche Luftwurzeln gebildet hatten, wieder frei- 
gelegt bis auf die ursprüngliche Bewurzelungszone. 


Der Baum kann also aus dem Stamme heraus seine Strangwurzeln 
ergänzen, allerdings nur insoweit, als er im Boden steckt. Vielleicht ver- 
hindert das Licht das Austreiben von Wurzeln über dem Boden, ähnlich 
wie das z. B. für Salix angegeben‘wird 1. 





Abb. 40, Sonneratia alba: profilierte Skizze der Bewurzelung eines alten, abgestorbenen Stammes. 
Wu, Wo, Lu, Lo Strangwurzeln und Luftwurzeln der unteren bzw. oberen Bewurzelungsetage. 


Anhangsweise sollen noch Fälle von Anpassung an eine Niveauerhöhung des 
Bodens bei einheimischen Pflanzen Erwähnung finden. Wir treffen sie haupt- 
sächlich bei krautigen Gewächsen, vor allem solchen der Hochmoor- und Dünen- 
flora an. 

Im Hochmoor bewirkt eine Erhöhung des Bodenniveaus vor allem das An- 
wachsen der Sphagnum-Polster. Pflanzen, welche in ihnen wurzeln, müssen dem 
Prozeß folgen, wenn sie nicht im Laufe verhältnismäßig kurzer Zeit begraben 
werden sollen. Besondere Anpassungen in dem Sinne, wie sie die Luftwurzeln 
von Sonneratia darstellen, besitzen sie allerdings nicht. Es handelt sich vielmehr 
um Wachstumserscheinungen, die man auch jederzeit künstlich hervorrufen 
kann, wenn man die Pflanzen zu tief einsetzt. 

Merkwürdig ist z. B. das Wachstum des Sonnentaus (Drosera rotundifolia), 
das von NITSCHKE? und PoTonı#3 beschrieben wurde. Seine Beeinflussung von- 


1 Vgl. Kracunsn, O. v., Lozw, E. und SCHRÖTER, C.: Lebensgeschichte der 
Bliitenpflanzen Mitteleuropas 2, S. 307. 

2 Wachstumsverhältnisse des rundblattrigen Sonnentaues. Bot. Ztg 18, 57 
(1860). 

3 Die rezenten Kaustobiolithe und ihre Lagerstätten 2, 149. Berlin 1911 
(Abh. preuß. geol. Landesanst., N. F. 55, II). 
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seiten des Torfmooses, in dem die Pflanze lebt, macht sich schon an Keimpflanzen 
geltend. Bei Lichtmangel und großer Feuchtigkeit sich entwickelnd, etioliert das 
junge Pflänzchen gewissermaßen. Die Primärblätter sind deshalb durch längere 
Internodien voneinander entfernt. Erst wenn die Endknospe im Niveau des 
Moosrasens angelangt ist, tritt eine Stauchung der Achse ein, d. h. es bildet sich 
eine Blattrosette. 





Abb. 41. Abb. 4z. 


Abb. 41, Drosera rotundifolia, dreijährige Pflanze. Nach NiTscHKE. W Wurzeln der Keim- 

pflanze; Jı, Jz und Js Infloreszenzstiele des 1., 2. und 3. Jahres. N,-Nı, N:-N2, N3-N3 Etagen 

des 1., 2. und 3. Jahres. — Abb. 42, Eriophorum vaginatum aus einem stark wachsenden Sphag- 

num-Rasen, Nach C. A. WEBER. Nı-Nı, N:-N2, N3-Ns Bewurzelungshorizonte, welche drei 
Jahreszuwachszonen entsprechen. 


Die Keimung des Samens erfolgt noch im Spätherbst des Vorjahres. Es 
überwintern sodann die jungen Pflanzen, um erst im folgenden Jahr fortzu- 
wachsen. Die erste Rosettenbildung findet meist schon in den Frühjahrsmonaten 
statt. Man kann aber diesen Zeitpunkt beliebig lange hinausziehen, wenn man 
eine junge Pflanze, ehe sie ihre Rosette ansetzt, dicht in feuchtes Sphagnum 
hüllt und, sobald sie durch gesteigertes Wachstum sich daraus emporarbeitet, 
immer wieder von neuem einschließt. 
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Derselbe Vorgang findet in der Natur statt an Pflanzen, die noch im voraus- 
gehenden Jahre von Sphagnum überwuchert worden waren. Sie wachsen über die 
Bedeckung hervor und erzeugen eine Rosette. Anhaltende Erhöhung des Sphag- 
num-Rasens vorausgesetzt, wiederholen sich dieselben Erscheinungen alljährlich. 
Und da die Achsenteile und Rosetten vorausgegangener Vegetationsperioden, 
wenigstens teilweise, als halbverfaulte Reste erhalten bleiben, so zeigen vorsichtig 
aus dem Boden genommene Pflanzen einen merkwürdigen Etagenbau (Abb. 41). 
Jede Etagestellteinen Sten- 
gelabschnitt dar, der unten 
aus gestreckten, oben aus 
gestauchten  Internodien 
besteht und an welchem 
dementsprechenddie Blatt- 
reste zerstreut oder zusam- 
mengedrängt stehen. Diese 
jährlichen Wachstumseta- 
gen, die in dem herange- 
zogenen Beispiel (Abb. 41) 
Längen von 19, 15 und 
24 mm zeigten, geben zu- 
gleich eine Vorstellung von 
dem Zuwachs des Torf- 
mooses, d. h. von der Erhö- 
hung der Vegetationsdecke 
an der betreffenden Stelle. 


In ähnlicher Weise kann 
man das Anwachsen des 
Moores ablesen an den Trie- 
ben von Pflanzen wie Tri- 
chophorum caespitosum und 
Eriophorum  vaginatum'. 
Nach WeBERsinddieunter- 
irdischen Achsen der letzte- 
ren Pflanze Sympodien, von 
welchen alljährlich 2 bis 3 
Glieder gebildet werden. 
Auf Boden, der sich nicht 
erhöht, wie auf verwitter- 
tem Monstorf, kriechen die 
Sympodien horizontal und 
selbst schief abwärts. Auch app 43. Caltha palustris: junge Pflanze aus einem Torfgraben, 
sind ihre Internodien nur welche zwei Bewurzelungshorizonte (Wu und Wo) zeigt. 
wenige Millimeter lang. Im 
Sphagnetum aber sind die sympodialen Achsen steil, zuweilen fast senkrecht 
aufwärts gerichtet (Abb. 42). Zugleich sind ihre Internodien auffallend ver- 
längert und messen 1—2, mitunter auch bis zu 6 cm. Wir treffen hier also, sozu- 
sagen im Naturexperiment, dasselbe Verhalten an, das man, z. B. an den plagio- 
tropen Jris-Rhizomen, auch künstlich jederzeit hervorrufen kann, wenn man 





1 Vgl. WEBER, C. A.: Über die Vegetation und Entstehung des Hochmoors 
von Augstumal im Memeldelta, S. 17 und 48 (Berlin 1902). Ferner STEBLER, G.: 
Die Streuewiesen der Schweiz. Landw. Jb. Schweiz 1897, S. 20. 
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sie zu tief in den Boden setzt!. Normalerweise besitzen die Rhizome von Iris sehr 
kurze Internodien und, wegen ihrer Dicke, eine gedrungene Gestalt. Zu tief ein- 
gepflanzt, setzen sie sich in einen Trieb fort, der nicht nur seine Gestalt, sondern 
auch seine Wachstumsrichtung verändert. Er wächst, statt horizontal, vertikal 
nach oben, ist viel dünner als das Rhizom, aus dem er hervorging, und hat seine 
Internodien stark verlängert. Zur normalen Ausbildung geht er erst wieder über, 
wenn er die ursprüngliche Tiefenlage wieder erreicht hat — also dieselben Ver- 
hältnisse, welche an Eriophorum vaginatum von der wuchernden Torfmoosdecke 
erzwungen werden. Ähnliche Erscheinungen zeigen sich bei sehr vielen anderen 
Moorpflanzen, z. B. auch an Exemplaren von Caltha palustris, die in Torfgräben 
wachsen. Abb. 43 stellt eine junge Pflanze dar, die noch keine Seitentriebe ge- 
bildethat. Der kurze, aus stark gestauchten Internodien aufgebaute Wurzelstock 
hatte zahlreiche Wurzeln und eine Anzahl Blätter entwickelt, als die Pflanze 
durch eine Lage Torfschlamm verschüttet wurde. Sie reagierte darauf durch 
Bildung von zwei außerordentlich verlängerten Internodien (1,1 und 1,3 cm), 
welche die Sproßknospe wieder an die Grenze des Substrates emporhoben, wo sie 
von neuem Bläiter und Wurzeln erzeugte. Letztere erscheinen in Abb. 43 als 
oberer Bewurzeiungshorizont. 

Dünenpflanzen, welche von Flugsand häufig bedeckt werden, benehmen sich 
den Moorpflanzen ganz entsprechend. Ihre Anpassungen an Niveauverände- 
rungen des Bodens wurden vor allem von MassAarT? studiert. Wenn z. B. Ammo- 
phila arenaria durch Sandanwehungen begraben wird, so durchwachsen die neuen 
Triebe auf Grund von Etiolierungserscheinungen die neue Bodenschicht genau 
ebenso, wie sich Eriophorum vaginatum der Sphagnumdecke ,,erwehrt“. Bei 
Anführung noch anderer Beispiele würden sich dieselben Erscheinungen immer 
wiederholen. 


Wir sehen also, wie Moor- und Dünenpflanzen, die in unserer Flora 
besonders durch Niveauveränderungen des Bodens gefährdet sind, durch 
sehr einfache Reaktionen der Erhöhung des Substrates zu folgen ver- 
mögen: Reaktionen, die damit zusammenhängen, daß die Triebe sich bei 
hoher Feuchtigkeit und Lichtentzug zu entwickeln gezwungen sind. Sie 
etiolieren unter diesen Bedingungen, und zwar s0 lange, bis sie wieder 
unter normalen Verhältnissen sich befinden. Anpassungen an die Niveau- 
erhöhung im eigentlichen Sinne liegen hier also nicht vor, die Organ- 
bildung ist nicht verändert, ganz zu schweigen vom Auftreten so spezi- 
fischer Organe, wie wir sie in den Luftwurzeln von Sonneratia vor uns 
haben. Bei diesen kann man tatsächlich von besonderen Anpassungen 
an die Eigenart der Mangrovestandorte sprechen, auch wenn man sich zu 
der Auffassung bekennt, daß sie ursprünglich kaum zu diesem Zwecke, 
sondern unter dem Einfluß anderer Faktoren, vielleicht der hohen Boden- 
feuchtigkeit, entstanden sind, also indirekte Anpassungen darstellen. 


ı Vgl. z. B. GoEBEL: Organographie der Pflanzen, 3. Aufl., 1, 27, Fig. 27 
(‚Jena 1928). 

2 Esquisse de la Géographie botanique de la Belgique, S. 97. Recueil de 
l’Institut Botanique Léo Errera (Université de Bruxelles), Suppl. VII (Bruxelles 
1910). 
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II. Abschnitt. Anatomie der Boden- und Luftwurzeln. 

Die Anatomie der Wurzeln von Sonneratia ist, wegen bemerkens- 
werter Eigentümlichkeiten, in mancher Hinsicht interessant. Hier sollen 
die anatomischen Verhältnisse der Boden- und Luftwurzeln aber nur in- 
soweit Beachtung finden, als sie für die in dieser Abhandlung erörterten 
Fragen von Wichtigkeit sind. Vor allem soll dieser Abschnitt die Unter- 
lagen schaffen für die Beurteilung der Atemwurzeltheorie und die dazu 
ausgeführten und im III. Abschnitt mitgeteilten experimentellen Unter- 
suchungen. Zu diesem Zwecke reicht die bisherige Kenntnis der Wurzel- 
anatomie nicht aus, zum Teil haben sich sogar unrichtige Vorstellungen 
eingeschlichen. 

Die Anatomie liefert uns sodann auch Handhaben für die endgültige 
Beantwortung der schon im I. Abschnitt aufgeworfenen Frage, ob die 
Luftwurzeln echte Wurzeln sind oder aber, wie WESTERMAIER! will, 
Organe, die weder Wurzel- noch Sproßnatur haben, also von ,,besonderer 
Art“ sind. WESTERMAIER gründet seine Beweisführung vor allem auf 
das angebliche Fehlen einer Wurzelhaube bei den Luftwurzeln und auf 
den Bau des Zentralzylinders, hat aber versäumt, die Bodenwurzeln in 
dieser Hinsicht zu studieren. Es fehlt bei ihm also die Beziehung der 
Luftwurzelanatomie auf diejenige der Bodenwurzeln. 

Für uns handelt es sich darum, die Abweichungen in der anatomischen 
Struktur der Luftwurzeln durch Vergleich derselben mit den Boden- 
wurzeln festzustellen und zu fragen, ob sie sich vielleicht (wie bereits 
GOEBEL? vermutet hat) aus den besonderen Bedingungen, denen die Luft- 
wurzeln ausgesetzt sind, d. h. aus dem Luftleben, verstehen lassen. 


Die Luftwurzeln von Sonneratia, Bruguiera u.a. sind vorzügliche Objekte 
zum Studium der Beeinflußbarkeit der Gewebebildung durch äußere Faktoren. 
Bei Sonneratia erstreckt sich deren Wirkung nicht bloß auf die Holzbildung beim 
sekundären Dickenwachstum?, sondern auch auf die Ausbildung des Rinden- 
gewebes, des Phelloderms und des Phellems. Die folgende Darstellung enthält 
in diesem Sinne auch Beiträge zur kausalen oder experimentellen Anatomie. 


1. Kapitel. Die Wurzelspitze. 

Das Ende einer Strangwurzel von Sonneratia alba ist in Abb. 44 J im 
Längsschnitt dargestellt. Es geht aus ihr hervor, daß eine deutliche 
Haube oder Kalyptra vorhanden ist, die über dem Vegetationsscheitel 
am mächtigsten ist und nach rückwärts allmählich sich verliert. 

Es fragt sich: Wie kommt diese Wurzelhaube zustande? Daß sie 
einem eigenen Bildungsgewebe, einem Kalyptrogen, ihre Entstehung ver- 
dankt, ist von vornherein nicht wahrscheinlich, denn dieser Fall ist 


1 Zur Kenntnis der Pneumatophoren. Freiburg (Schweiz) 1900. 
2 Organographie der Pflanzen, 1. Aufl., S. 481 (Jena 1898— 1901). 
* Vgl. oben 8. 370! 











392 W. Troll u. O. Dragendorff: Über die Luftwurzeln 


hauptsächlich bei Monokotylen beobachtet worden. Sonneratia schließt 
sich vielmehr dem Verhalten der meisten Dikotylen an, bei denen die 
Haube eine Protodermwucherung darstellt, dergestalt, daß die Proto- 
dermschicht sich nach der Spitze der Wurzel hin zuerst in zwei, dann in 
drei und mehrere Zellenlagen spaltet, von welchen die innerste stets das 
Protoderm ergänzt, während die äußeren Lagen als ineinander geschach- 
telte Kappen die Wurzelhaube bilden (Abb. 44 II). TiscaLers Angabe®, 
wonach Plerom wie Dermatogen-Periblem scharf von der Haube geschie- 
den sind, letztere also aus einem besonderen Kalyptrogen entsteht, ver- 
mögen wir nicht zu bestätigen. 
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Abb. 44. Sonneratia alba: I Spitze einer Strangwurzel; JJ Ausschnitt aus J, um die Protoderm- 
schicht (P) zu zeigen. H Wurzelhaube, C Kolumella, Z Zentralzylinder, R Rinde, Rm Rinden- 
meristem, À lebende, A, abgestorbene Haubenzellen. J schwach, ZI stark vergr. 


Sehr deutlich hebt sich der axile Teil der Wurzelhaube ab, die so- 
genannte Kolumella. Das rührt vor allem daher, daß ihre Zellen sich 
stark in die Länge strecken, bedeutend stärker jedenfalls, als dies in den 
seitlichen Teilen der Haube zu beobachten ist. Die Haube bekommt da- 
durch eine zugespitzte Gestalt, was für das Vordringen der Wurzel im 
Boden, auch wenn dieser wegen starker Wasserführung sehr weich ist, 
sicher von Vorteil ist. Der Vegetationspunkt liegt unter der Haube in 
einer kleinen Vertiefung, d. h. er ist leicht überwuchert von den jüngsten 
Teilen des Periblems. 

1 HABERLANDT, G.: Physiologische Pflanzenanatomie, S. 83 (Leipzig 1918). 

2 Untersuchungen an Mangrove- und Orchideen-Wurzeln mit spezieller Be- 
ziehung auf die Statolithen-Theorie des Geotropismus. Ann. Jard. Bot. Buiten- 
zorg. Suppl., 3, 1. Part., S. 131 (1910). 
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Die Zellen des Protoderms sind noch in ziemlich großer Entfernung 
von der Spitze von Resten der genetisch mit ihm zusammenhängenden 
Haube überlagert (Abb. 44 II). In einem Abstand von etwa 7—8 cm 
von der Spitze der Wurzel beginnt-sodann die Korkbildung, in deren Ge- 
folge das hinfällige Protoderm ersetzt wird durch ein Periderm. 


Ebenso wie an den Strangwurzeln ist die Haube beschaffen an deren Seiten- 
wurzeln, nur ist die Zahl ihrer Zellagen geringer. So z.B. zählt man an den 
Seitenwurzeln 1. Ordnung nur 9—10 Schichten gegenüber 15—17 an der Strang- 
wurzelspitze. Noch geringer ist ihre Zahl an Seitenästen höherer Ordnung, ja an 
den Nebenwurzeln 3. Ordnung der Nährwurzeln scheint eine Haube überhaupt 
zu fehlen, das Protoderm also auch an der Spitze einschichtig zu bleiben. 

Es sei:bei dieser Gelegenheit auch erwähnt, daß es zur Ausbildung von 
Wurzelhaaren, also papillösen Auswüchsen der Epidermiszellen, bei Sonneratia 
nicht kommt. Diese fehlen ja besonders einer Anzahl von Sumpf- und Wasser- 
pflanzen und bei anderen Gewächsen, die normalerweise Wurzelhaare besitzen, 
bleiben sie aus, wenn man sie in Wasser kultiviert (z. B. Zea Mays, Phaseolus 
communis!). Ihr Fehlen bei Sonneratia ist also keineswegs erstaunlich. 


Während also in der Ausbildung der Wurzelhaube unter den Boden- 
wurzeln weitgehende Übereinstimmung herrscht, weichen die Luft- 
wurzeln darin ab, was WESTERMAIER zu der irrtümlichen Annahme ver- 
leitet hat, daß eine echte Wurzelhaube an ihnen überhaupt fehle. TıscH- 
LER? dagegen behauptet, ohne auf WESTERMAIER Bezug zu nehmen, an 
der Spitze der Luftwurzeln sei zwar eine Haube vorhanden, diese sei aber 
nach einem ganz anderen Typus gebaut als die der Bodenwurzeln. Daß 
die Luftwurzeln eine Haube besitzen, trifft entgegen der Ansicht WESTER- 
MAIERS zu. Daß sie aber einem anderen Typus der Haubenentwicklung 
angehört, ist schon deshalb unwahrscheinlich, weil die Kalyptra der Luft- 
wurzel, solange diese den Boden durchwächst, in nichts von der Kalyptra 
der Bodenwurzeln abweicht. Der Unterschied, der sich über dem Boden 
einstellt, beruht auf einer Modifikation, die von dem anders gearteten 
Medium veranlaßt wird, aber nicht mit einer Veränderung der Entwick- 
lungsweise verwechselt werden darf. Es wurde schon erwähnt, daß an 
den Strangwurzeln die Korkbildung in etwa 8 cm Abstand von der Spitze 
beginnt. Bis dahin besorgt das Protoderm die Umkleidung des Rinden- 
gewebes. Auch an den noch im Boden befindlichen jungen Luftwurzeln 
beginnt die Peridermbildung erst in einer gewissen Entfernung von der 
Spitze. Die Abänderung, welche diese Verhältnisse beim Austritt der 
Wurzel aus dem Boden erfahren, besteht nun darin, daß die Korkbildung 
schon in nächster Nachbarschaft des Scheitels, sozusagen schon unter der 
Wurzelhaube, einsetzt und auch die Zellen der Kolumella verkorkt wer- 


1 Vgl. besonders HABERLANDT, G.: Physiologische Pflanzenanatomie, S. 205 
(Leipzig 1918), wo auch die älteren Arbeiten angeführt sind. 
2 A. a. O., S. 158. 
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den!. Von einem Protoderm kann man deshalb an der Luftwurzeispitze 
streng genommen nicht sprechen. 

Auf diese Weise kommt der Eindruck zustande, als liege eine Wurzel- 
haube hier überhaupt nicht vor, sondern lediglich ein geschlossener Kork- 
mantel, der über den Wurzelscheitel hinzieht. In Wirklichkeit ist eine 
Haube auch an den Luftwurzeln vorhanden, nur wird sie vom Periderm 
stark zurückgedrängt und auf die Kolumella eingeschränkt. Bezeichnen- 
derweise ziehen auch die Lagen von ,,Füllzellen‘‘, welche einzelne Kork- 
lamellen abgrenzen?, nicht über den Scheitel weg, sondern werden vom 
Gewebe der Kolumella unterbrochen. Während sich also seitlich von der 
Spitze der Wurzel der Kork schält, bleiben die Zellen der Kolumella im 


Zusammenhang (Abb. 45 J und II). 























I yf 
Abb, 45. Sonneratia alba: I, II Spitzen von Luftwurzeln; III Spitze einer Strangwurzel, die 
sich über dem Boden befand. Z Zentralzylinder, G Gefäße, R Rinde, Pd Periderm, ( Kolumella 
der Wurzelhaube, L Korklamellen, F Füllzellstreifen. Vergr. 7 fach. 


Daß diese Erklärung der Verhältnisse zutrifft, dafür liefern, von den jungen, 
noch im Boden befindlichen Luftwurzeln abgesehen, einen indirekten Beweis 
Strangwurzelenden, die über den Boden getreten sind. Auch an ihnen schickt 
sich das Periderm schon in unmittelbarer Nähe der Spitze zur Schälung an, indem 
mit festen Lamellen abwechselnd Füllzellstreifen gebildet werden. Es tritt also 
die Korkbildung schon an der Spitze der Wurzel auf, und es sieht, wie an den 
Luftwurzeln, so aus, als ob an Stelle einer Haube das Periderm über den Scheitel 
ziehe. Aber auch hier greifen die Füllzellstreifen nicht durch, sondern sparen 
einen apikalen Bezirk aus, der neben der Kolumella noch seitliche Teile der Haube = 
umfaßt (Abb.45 I/II). Doch kommt das auch bei den Luftwurzeln vor (Abb. 45 II). 

Wir kommen also zu dem Schluß, daß an den Luftwurzeln von Son- 
neratia eine Haube vorhanden ist, daß sie mithin auch insofern als echte 
Wurzeln zu gelten haben. Zu demselben Ergebnis führt die Untersuchung 
des Zentralzylinders. 

1 Eine solche Verkorkung der Wurzelspitze tritt z. B. auch bei unseren 
Weidenarten im Herbst ein. Im Frühjahr durchbricht die Wurzelspitze den 
Korkmantel, um normal weiterzuwachsen. Vgl. Lebensgeschichte der Blüten- 
pflanzen Mitteleuropas 2, 306 (Stuttgart 1925). 

2 Über das Periderm vergleiche das 4. Kapitel dieses Abschnittes, unten 
S. 409 ff.! 
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2. Kapitel. Der Bau des Zentralzylinders. 

WESTERMAIER? hat für Sonneratia acida angegeben, daß der Bau der 
Luftwurzeln von dem allgemeinen Typus radialer Anordnung der Xylem- 
und Phloömteile abweicht und in mancher Hinsicht an die Verhältnisse 
im Sproß, besonders in der Übergangszone zwischen Wurzel und Sproß, 
erinnert. Er schließt daraus auf eine Annäherung an die Sproßbeschaffen- 
heit und glaubt auch darausein Argument gegen die Wurzelnatur der Luft- 
wurzeln gewinnen zu können. Es ist freilich mißlich, wenn er sich gleich- 
zeitig gezwungen sieht darauf hinzuweisen, daß nur die oberirdischen 
Teile der Luftwurzeln sich abweichend verhalten, die im Boden stecken- 





Z 
Abb. 46. Sonneratia alba: I Querschnitt einer Strangwurzel, JJ einer Luftwurzel. R Rinde, 
M Mark, E Endodermis, Ph Phlo&m, X Xylem, S Periderm, F' Füllzellgewebe. Vergr. 20fach. 


den dagegen durchaus den Bau der Wurzeln zeigen, denen sie entspringen. 
Der Gedanke liegt hier nahe, daß die Veränderung, welche der anatomi- 
sche Bau der Luftwurzeln, insonderheit ihres Zentralzylinders, beim Ver- 
lassen des Bodens erfährt, nicht in einer Änderung ihrer morphologischen 
Natur besteht, sondern lediglich unter den Einflüssen, die der Wechsel 
des Mediums mit sich bringt, erfolgt. Diese aber berücksichtigt WESTER- 
MAIER überhaupt nicht. 

Ferner scheint WESTERMAIER entgangen zu sein, daß Sonneratia nicht 
durchweg typisch radial gebaute Wurzeln besitzt, also für die Beurteilung 
der Anatomie der Luftwurzeln auch nicht ausschließlich dieser in den 
Lehrbüchern allgemein abgebildete Typus zugrunde gelegt werden darf. 
Es kommt vielmehr alles auf den Vergleich zwischen Luft- und Boden- 
wurzeln von Sonneratia selbst an, wobei von besonderem Interesse ist, 


1 A. a. 0., S. 21. 
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wie die im Boden befindlichen Basalteile und junge, noch nicht über das 
Substrat aufragende Luftwurzeln gebaut sind. 





Abb. 47. Sonneratia alba: Ausschnitte aus der Peripherie des Zentralzylinders J, ZI von einer 

Strangwurzel, III vom Ende einer Luftwurzel. & Rinde, E Endodermis (deren Zellen mit ver- 

stärkten Umrissen gezeichnet), Ph Phloém, Xp Gruppen von Xylemprimanen, X Interfasziku- 

larkambium, G vor einem Phloëmteil entstandene Gefäße. Vergr. bei J und II 150fach, bei 111 
250fach. 


Betrachten wir zunächst an Hand von Abb. 46 Z den Querschnitt einer 
Strangwurzel. Man sieht das mächtige Rindengewebe, das vom Zentralzylinder 
durch eine Endodermis abgegrenzt und auBen von einem Periderm abgeschlossen 
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ist. In der Peripherie des Zentralzylinders wechseln Gruppen von Xylem und 
Phloëm regelmäßig miteinander ab. Die Phloömteile liegen etwas weiter außen 
als die Xylemgruppen, die Endodermis zeigt deshalb einen leicht welligen Verlauf. 
Des Innere des Zentralzylinders ist eingenommen von dem parenchymatischen 
Markgewebe. 

Zin Ausschnitt aus der Peripherie des Zentralzylinders ist in Abb. 47 I ver- 
größert dargestellt. Die Endodermiszellen besitzen Casparysche Streifen, die 
freilich wenig ausgedehnt und gar nicht leicht nachweisbar sind. An die Endo- 
dermis schließt sich der Perizykel an; er besteht aus 1—3 Zellschichten. Das 
Leivgewebe endlich ist noch ausschließlich durch Erstlingsgruppen vertreten. 
Diese bleiben hier sehr lange erhalten und liegen, wie auch sonst in Wurzeln, 
miteinander abwechselnd im Kreis. Während aber in anderen Wurzeln an die 
Primanen der Holz- und Bastteile in zentripetaler Richtung sich weitlumige 
Elemente anschließen, unterbleibt hier deren Ausbildung. Nur die primordialen 





Abb. 48. Sonneratia alba: I Querschnitt durch den Leitstrang von einer Seitenwurzel 1. Ordnung 

eine: Nährwurzel. Ph Phloëm, E Endodermis. Vergr. 300fach. II Gruppe von Xylemprimanen 

aus einer Strangwurzel. die auf ihrer Innenseite ein Gefäß von größerem Querschnitt gebildet 
hat. Vergr. 180fach. 


Xylemgruppen nehmen mitunter einen „Anlauf“ zur Entwicklung größerer Gefäße 
auf ihrer Innenseite. Jedoch werden diese nur selten fertig ausgebildet (Abb. 48 //) 
und behalten zumeist dünne Wände, die keinerlei Verdickungen zeigen (Abb. 47 ZZ). 

Eine Ausnahme machen die feineren Wurzeln, z.B. die Seitenwurzeln 
1. Grades der Nährwurzeln. In ihnen zeigt der Zentralzylinder einen deutlich 
radialen Bau, namentlich auch insofern, als an die peripher gelagerten primor- 
dialen Xylemgruppen sich nach innen weitlumigere Gefäße anschließen, die frei- 
lich auch mit solchen geringeren Durchmessers untermischt sind (Abb. 48 J). 
Im Zentrum verschmelzen die Xylemteile miteinander, deren Zahl im übrigen 
nicht mit Bestimmtheit angegeben werden kann, da auch diese feineren Wurzel- 
äste keine ganz regelmäßige Struktur besitzen. 

In den dickeren Wurzeln, also etwa den Strangwurzeln, tritt eine Verstärkung 
des anfänglich schwach entwickelten Leitgewebes erst im Verlaufe des sekun- 
dären Dickenwachstums ein, das wie anderwärts mit der Bildung des Interfaszi- 
kularkambiums beginnt. Und zwar wird Kambium zunächst an der Innenseite 
der Siebteile angelegt. Von hier aus setzt es sich seitlich durch das Parenchym 
fort (Abb. 47 II), um endlich vor den Gefäßteilen zu einer einheitlichen Kam- 
biumzone, dem „Verdickungsring‘“, zusammenzuschließen, wie Abb. 49 zeigt. In 


Planta Bd. 13. 26 
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ihr haben die älteren, vor den Siebteilen gelegenen Strecken des Kambiumringes 
schon ausgiebig Holz, namentlich auch weitlumige Gefäße gebildet, während die 
Kambiumtätigkeit vor den Xylemprimanen eben erst einsetzt. Der ursprünglich 
wellig verlaufende Verstärkungsring hat sich bereits zu einem Kreise abgerundet, 
so daß das anatomische Bild sich den Verhältnissen in Sprossen annähert. Nach 
außen erzeugt das Kambium Bast, d. h. es bildet sich eine sekundäre Rinde. 

Es ist nun von Wichtigkeit, daß die Luftwurzeln, soweit sie im Boden stecken, 
durchaus mit den Bodenwurzeln übereinstimmen. Junge Luftwurzeln, die noch 
nicht über das Substrat aufragen, zeigen auf Querschnitten, die unweit von der 
Spitze geführt sind, die gleiche Lagerung der Phloömprimanen- und Xylem- 
primanengruppen, welche aus Abb. 46 7 hervorgeht. Auch die Endodermis ist deut- 
lich nachweisbar und beschreibt, da die Phloömteile etwas weiter außen liegen 





Abb. 49 Sonneratia alba, sekundäres Dickenwachstum. J Ausschnitt aus einem Strangwurzel- 
querschnitt, JJ aus einem Luftw Iq hnitt. M Mark, K Kambium, p. PA. primäres 
l'hloëm, s. Phl. sekundäres Phloëm, Xp Xylamprimanen, s.X. sekundäres Xylam. Vergr. 120 fach. 


als die X ylemteile, eine leicht gewellte Linie. Diese Ähnlichkeit bleibt auch beim 
Beginn und im Verlaufe des sekundären Dickenwachstums bestehen. 

Was nun die Veränderungen anlangt, welche die Luftwurzeln über 
dem Boden erkennen lassen, so ist vor allem zu betonen, daß sie sehr ge- 
ringfügiger Natur sind und von WESTERMAIER über Gebühr unterstrichen 
wurden. Sie sind bedingt durch das in den Luftwurzeln bedeutend früher 
einsetzende sekundäre Dickenwachstum. Dieses macht sich an den 
Strangwurzeln erst in einem Abstand von 40—50 cm von der Spitze be- 
merkbar, an Luftwurzeln dagegen ist schon in 1,5—2 cm hinter der Spitze 
der Beginn der sekundären Holzbildung nachweisbar; es treten also die 
mit ihr auch in den Bodenwurzeln Hand in Hand gehenden Prozesse be- 
reits in unmittelbarer Nachbarschaft des Vegetatıunsscheitels auf, mit 
dem Erfolg, daß die Zone, in welcher die Wurzel den Bau der Boden- 
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wurzeln aufweisen könnte, schon von den das sekundäre Dickenwachs- 
tum einleitenden Vorgängen beeinflußt wird. 

In Abb. 46 IJ, die einen Querschnitt durch eine junge Luftwurzel in 
etwa 1,5 cm Entfernung vom Scheitel darstellt, kann man zwar im all- 
gemeinen ein Alternieren von Phloöm- und Xylemprimanengruppen fest- 
stellen, vereinzelt sind aber Gefäßprimanen auch vor den Siebteilen ent- 
standen, so daß tatsächlich das typische Verteilungsbild verwischt wird. 
WESTERMAIER meint: „Wurzelartig kann man solche Struktur ent- 
schieden nicht nennen“, fährt aber fort: „Allein es bekundet sich auch 
eine größere Freiheit und Unregelmäßigkeit in der Gefäßlagerung, als im 
Stamme unserer Erfahrung nach gewöhnlich sich zeigt‘. 

Wie also ist die Erscheinung zu deuten? Aufschluß erteilt darüber 
Abb. 47 III. Man sieht in ihr zwei Erstlingsgruppen von Xylem und 
einen Phloëmteil, der zwischen jenen liegt. Vor dem Phloöm sind zwei 
„verirrte‘‘ Gefäße aufgetreten, die hier nicht am rechten Platze sind und 
zu demonstrieren scheinen, daß in den Luftwurzeln die Bildung von Holz- 
elementen nicht auf die Xylemgruppen eingeschränkt ist. Bei genauerem 
Zusehen aber erkennt man zwischen diesen Gefäßen und dem Sieb- 
teil eine aus vier Zellen bestehende Reihe kambialer Elemente, die eben 
erst ihre Tätigkeit aufgenommen haben, namentlich unmittelbar vor dem 
Phloöm. Dort sind aus ihnen neben einigen noch undifferenzierten Zellen 
auch die „‚deplacierten‘‘ Gefäße entstanden. Ein fortgeschrittenes Sta- 
dium zeigt Abb. 49 II. 

Wenn somit in den Luftwurzeln zwischen den eigentlichen Erstlings- 
gruppen von Xylem noch Gefäße zerstreut sind, die mit jenen genetisch 
nichts zu tun haben und das anatomische Bild zu stören scheinen, so 
haben wir darin nichts anderes als den Beginn des sekundären Dicken- 
wachstums zu sehen. Nur machen sich dessen erste Anzeichen schon nahe 
dem Vegetationsscheitel geltend, und es sieht so aus, als wenn eine Ano- 
malie gegenüber den Bodenwurzeln vorläge. Außerdem wird in den Luft- 
wurzeln nach unseren Beobachtungen niemals der Versuch gemacht, auf 
der Innenseite der primordialen Xylemgruppen größere Gefäße zu bilden, 
wie das in den Strangwurzeln vorkommt. 

Es handelt sich also in den Abweichungen, welche der anatomische 
Bau des Zentralzylinders der Luftwurzeln zeigt, nicht um grundsätzliche 
Differenzen, sondern um eine Veränderung, die mit den von WESTER- 
MAIER nicht berücksichtigten Umweltbedingungen zusammenhängt. Das 
sekundäre Dickenwachstum des Holzkörpers, das an den oberirdischen 
Teilen der Luftwurzeln sich überhaupt sehr stark auswirkt, rückt auch 
sehr nahe an die Spitze heran und veranlaßt eine Modifikation des Quer- 
schnittbildes. Sieht man davon ab, so unterscheidet sich die Lagerung 
der Erstlingsgruppen von Phloëm und Xylem in nichts von der Anord- 


Aa 0., 827. 
26* 
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nung, die in den Bodenwurzeln und im basalen Abschnitt der Luftwurzeln 
von diesen Elementen eingehalten wird. 

Mit den Lebensbedingungen ist auch die frühzeitige Ausdifferenzierung von 
Gefäßen in der Wurzelspitze in Zusammenhang zu bringen. Sie reichen bis auf 
1,2 mm an die Spitze heran (Abb. 45 J und JJ) und versorgen das zarte Ende der 
Luftwurzeln, das am meisten der Gefahr zu hoher Transpiration ausgesetzt ist, 


mit Wasser. 
3. Kapitel. Das Rindengewebe. 

Die Wurzeln von Sonneratia besitzen ein hoch entwickeltes Durch- 
lüftungsgewebe, dessen große Interstitien z. B. an einer jungen, aber 
schon voll ausgebildeten Strangwurzel nach einer nicht ganz fehlerfreien, 
aber hinreichend genauen Messung 83 Vol.-% ausmachen. Solche Durch- 
lüftungsgewebe sind seit langem als ,,Aerenchym“ bekannt, z. B. an den 
Luftwurzeln von Jussiaea repens, wo das Aerenchym aus dem Phellogen 
hervorgeht und ein dem Kork homologes Gewebe darstellt. Bei Sonne- 
ratia haben wir aber nicht ein peridermales Aerenchym vor uns, sondern 
ein kortikales: es wird hier die primäre Rinde zum Luftgewebe!. Mit dem 
peridermalen Aerenchym hat diesesaber auch Ähnlichkeit darin, daß seine 
Beschaffenheit stark von dem 
Medium beeinflußbar ist, in 
dem es sich bildet. 


a) Gewebedifferenzierung 
und Interzellularenbildung. 


Wir wollen ausgehen von 
dem Querschnittsbild, das 
die Rinde einer Strangwurzel 
nahe der Spitze bietet (Ab- 
bild. 50). Das Gewebe ist be- 
reits von großen Interstitien 
durchsetzt und zeigt Zellen 


Abb. 50. Sonneratia alba, noch unentwickeltes Rinden- VON zweierlei Gestalt. Zum 
gewebe einer Strangwurzel. A Armzellen, R Rundsellen. Toi] sind sie rundlich („Rund- 


Interzellularräume getönt. Vergr. 120 fach. 
zellen‘, R), zum Teil erschei- 
nen sie als armartige Verbindungen zwischen Rundzellen und seien als 
„Armzellen‘ (A) bezeichnet. 
Das entwicklungsgeschichtliche Zustandekommen der Interzellularen läßt 


sich besonders schön verfolgen an den innersten Schichten des Periblems in der 
Nähe des Vegetationspunktes. Diese Periblemlagen stellen ein Bildungsgewebe 





1 Nach dem Vorgange GoxrBeEts (Pflanzenbiologische Schilderungen 2, 256. 
Marburg 1893) und HABERLANDT3 (Physiologische Pflanzenanatomie, 5. Aufl., 
8. 411) begrenzen wir also den von SCHENK (Über das Aerenchym, ein dem Kork 
homologes Gewebe bei Sumpfpflanzen. Jb.f. wiss. Bot. 20, 526 [1889]) geschaffenen 
Begriff nicht entwicklungsgeschichtlich, sondern biologisch. 
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dar, dem der größte Teil der Rinde seine Entstehung verdankt!. Wir wollen es 
das „Rindenmeristem‘ nennen. Als eigentliche Bildungsschichten kommen nur 
die innersten, an die Endodermis grenzenden Zellenlagen in Betracht. Ihre Zellen 
teilen sich in zentripetaler Folge durch tangentiale Wände und erzeugen so regel- 
mäßige radiale Reihen von Rindenzellen, deren Ecken, bevor weitere Teilungen 
in ihnen eintreten, sich abrunden. Es entstehen dadurch kleine Interzellularen, 
die ersten Anfänge der großen lakunösen Kammern in der Rinde älterer Wurzel- 
teile (Abb. 51 J und II). 

Die aus dem Rindenmeristem hervorgehenden Zellen bleiben zunächst noch 
embryonal. Sie teilen sich aber weiterhin nicht durch rein tangentiale, sondern 
durch schiefe (diagonale) Wände, in der Weise, wie das aus dem Schema Ab- 
bild. 51 III zu sehen ist. Auch an den neu entstandenen Zellen runden sich 
die Ecken ab (Abb. 51 /V), die Interstitien bekommen dadurch ein kompli- 
zierteres Aussehen. Man vergleiche dazu auch Abb. 51 J und JJ, in denen man 
einzelne Gruppen von Zellen erkennen wird, die diesen Teilungsschritt bereits 
hinter sich haben. 

In etwas älteren Rindenteilen sind in fast allen Zellen diese schiefen Teilungs- 
wände wahrzunehmen (Abb. 51 V). Die regelmäßige seriale Anordnung der 
Zellen ist damit verlorengegangen, wenngleich sie aus Abb. 51 VI noch verhältnis- 
mäßig leicht rekonstruiert werden s 

Von diesem Stadium ab findet im Rindengewebe eine Zellvermehrung nicht 
mehr statt. Dafür aber setzt ein sehr lebhaftes Flächenwachstum der Zellmembra- 
nen ein, das zur definitiven Ausgestaltung des Rindengewebes führt. Es kommt 
zur Differenzierung in Rund- und Armzellen. 

Man könnte denken, daß erstere hervorgehen aus denjenigen Zellen, welche 
ungeteilt blieben. Solche finden sich zerstreut zwischen den übrigen, die sich 
durch schiefe Wände halbiert haben. Es sind jedoch die Rundzellen in viel 
größerer Zahl vorhanden, sodaßsich obige Vermutung nicht aufrechterhalten läßt. 

Abb. 51 VI zeigt noch ein recht homogenes Zellbild. Es ist noch nicht mit 
Sicherheit zu entscheiden, welche Elemente zu Rundzellen und welche zu Arm- 
zellen werden. Dagegen ist die Differenzierung in Abb. 50 so weit fortgeschritten, 
daß man deutlich die beiderlei Zellformen unterscheiden kann. Während die 
Membranen der Rundzellen im Querschnitt kein beträchtliches Flächenwachstum 
zeigen, verändern die zu Armzellen werdenden Elemente durch Einschiebung 
neuer Membranstücke zwischen nichtwachsende Zonen, also durch Interkalar- 
wachstum, in recht auffallender Weise ihre Gestalt. Und zwar läßt sich die 
Lokalisation des interkalaren Zuwachses genau definieren. Es wachsen nämlich 
nur die freien, die Interzellularen begrenzenden Membranpartien der Armzellen 
beträchtlich heran, während die Stellen, welche je zwei Zellen gemeinsam sind, 
sich nicht oder doch nur ganz unwesentlich vergrößern. Auf diesen Veränderungen 
beruht der Unterschied zwischen dem Zellbild der Abb. 51 VI und Abb. 50. 


Das interkalare Membranwachstum der Armzellen hat eine Erwei- 
terung der Interzellularen zur notwendigen Folge. . Diese macht sich be- 
sonders im weiteren Verlauf des Zellwachstums bemerkbar, so sehr, daß 
schließlich der Raum, den die Interzellularen einnehmen, erheblich das 
von den Zellen beanspruchte Volumen übertrifft (Abb. 52 J und ZI). Die 


1 Ähnliches haben NAEGELI und LEITGEB (NAEGELI, C.: Beitr. wiss. Bot., 
H. 4, S. 139 ff. [Leipzig 1868]) für die Wurzeln einer Reihe krautiger Gewächse 
(Pontederia crassipes, Oryza sativa, Lysimachia thyrsiflora, Limnanthemum gemi- 
natum) geschildert. 
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Armzellen erscheinen dann als verzweigte Schläuche, die ein Maschennetz 
miteinander bilden. Zwischen sie sind die kleinen Rundzellen eingestreut. 
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Abb. 51. Sonneratia alba: Entwicklung des Rindengewebes einer Strangwurzel. J Peripherie des 
Zentralzylinders (Z) mit anschließendem Rindenmeristem (R). E Endodermis. II Ausschnitt 
aus dem Rindenmeristem, stärker vergrößert. III, IV Sch ta zur Zellteilung im Rinden- 
meristem. V, VI weiter fortgeschrittene Stadien der Rindenentwicklung. Interzellularräume 
getönt. Stark vergr. 

Der Durchmesser der Interzellularen beträgt im ausgewachsenen Zustand 
des Rindengewebes einer Strangwurzel im Durchschnitt 230 u. 

Eine räumliche Vorstellung vom Bau des Rindengewebes bekommen 


wir aber erst, wenn wir die bisher betrachteten Querschnitte nunmehr 








von Sonneratia Linn. f. und ihre biologische Bedeutung. 403 


noch durch Längsschnitte ergänzen. Namentlich lernen wir so die Form 
der Zellelemente erst genauer kennen. Es zeigt sich, daß die auf den 
Querschnitten unbedeutenden Rundzellen recht ansehnliche, lang- 
gestreckte, schlauchartige Zellen sind, die gewöhnlich zu mehreren 
hintereinander geschaltet oder nach der Seite hin mit ihresgleichen in Ver- 
bindung sind (Abb. 53 J—JV). Die Armzellen dagegen (Abb. 53 I—VI) 
haben einen sehr geringen 
longitudinalen Durchmes- 
ser. Sie gehen aus Zellen 
hervor, die sich frühzeitig 
durch senkrecht zur Wur- 
zelachse orientierte Quer- 
wände lebhaft teilen, wäh- 
rend die Rundzellen einfach 
bleiben und sich stark in 
die Länge strecken. Die 
Armzellen bilden also viel- 
zellige Septen, welche zu- 
sammen mitden Rundzellen 
ansehnliche Luftkammern 
umschließen, die aber an 
ihren beiden Enden nach 
den benachbarten Interzel- 
lularen offen sind. Die Zel- 
len der Kammerwände las- 
sen zwischen sich spaltför- 
mige Interstitien frei (Ab- 
bild.53 I— V,VII,VIII),die 
ebenfalls Verbindungswege 
zwischen deneinzelnenKam- 


mern der SPOREINER Rinde Abb. 52. Sonneratia alba, Querschnitte durch das Rinden- 


darstellen. Diese muß also gewebe einer Strangwurzel: I jüngeres, ZZ ausgewachsenes 
se Stadium. A Armzellen, R Rundzellen, Rv Rundzellen mit 
inihrer ganzen Erstreckung yerdickten Wänden, Interzellularräume getönt. Vergr. 48fach. 


für Gase wegsam sein. 

Die hohe Komplikation im Bau des Rindengewebes, die wir eben schilderten, 
ist allein in dickeren Wurzeln nachweisbar. Schon in den Seitenästen 1. Ordnung 
der Strangwurzeln findet eine Vereinfachung statt, und in den feinsten Auszwei- 
gungen, z. B. den Seitenwurztin 3. Ordnung der Nährwurzeln, sind die Interzellu- 
laren nur als feine Spalten ausgebildet, behalten also dauernd die Form bei, die sie 
an den stärkeren Wurzeln bei ihrer Entstehung haben. 

Außerdem verdienen noch die Stellen des Übergangs der Luftwurzelrinde in 
die der Strangwurzel Beachtung. Da die Luftwurzeln endogen, d.h. aus dem 
Perizykel der Mutterwurzel entstehen, so ist eine direkte Verbindung zwischen 
den Rindenmänteln beider nicht möglich. Die beim Durchbrechen der Strang- 
wurzelrinde eintretenden Zerreißungen werden jedoch, ähnlich wie bei den inneren 
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Verwundungen der Rinde im Verlauf des sekundären Dickenwachstums!, wieder 

geflickt durch Wucherungen des Rindenparenchyms. Die neuentstehenden Zellen 
schmiegen sich dicht an die Luftwurzelrinde an und stellen so eine leidliche Ver- 
bindung zwischen den Aerenchymen beider Organe her, wobei denn freilich die 
Interzellularen stark verdrängt und, soweit sie erhalten bleiben, beträchtlich ein- 
geengt werden. Während der Durchmesser der Luftkammern in der voll ent- 
wickelten Strangwurzelrinde 230 y beträgt, sind die Interstitien in der Über- 
gangszone nur 5—10 y weit. 








Abb. 58. Sonneratia alba: I bis VI Längsschnitte durch die Strangwurzelrinde. In Z sieht man 
eine Luftkammer (K), die links von einem Rundzellstrang mit verdickten Wänden (Rv) begrenzt 
wird. In II stoßen mehrere Rundzellen aneinander. In V sieht man die Grenze zwischen zwei 
(aus Armzellen gebildeten) Luftkammerwänden. VI ist ein Querschnitt durch eine solche Luft- 
kammerwand. VII, VIII Rund- und Armzellen aus einem Rindenquerschnitt. R Rundzellen; 
A Armzellen; J Interzellularen zwischen den Armzellen; V Verbindungsflächen zwischen den 
Zellen. Vergr. bei I, II, V 70fach, bei III, IV, VI 100fach, bei VII, VIII 170fach, 


b) Die Ausbildung des Rindengewebes der Luftwurzeln. 

Schon für den Bau des Zentralzylinders war zu erwähnen, daß sich 
darin ein Unterschied zwischen dem ober- und unterirdischen Abschnitt 
der Luftwurzeln geltend macht und sich letzterer ganz den Bodenwurzeln 
anschließt. Ein solcher Unterschied besteht nun auch in der Ausbildung 
des Rindengewebes. Würde man allein die im Boden steckende Basis der 
Luftwurzein untersuchen, so bekäme man ein vom Bau der Bodenwurzel- 


1 Vgl. unten S. 409. 
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rinde kaum abweichendes Bild. Anders verhält es sich mit dem ober- 
irdischen Abschnitt. 

Schon rein äußerlich kommt der Unterschied zum Ausdruck, sehr auf- 
fällig z. B. in den in Abb. 54 J, II und III zusammengestellten Beispielen 
junger Luftwurzeln. Deren Ausmaße sind in Tabelle 13 angegeben. 





Abb. 54. Sonneratia alba, junge Luftwurzeln. Sch Schälstellen, 8 Seitenwurzeln, 
N-N Bodenniveau. Nat. Gr. 


Tabelle 13. Ausmaße der Rinde junger Luftwurzeln von Sonneratia alba. 











Durchmesser | 1 | Il IU 
in mm | | 
im Boden steckender Abschnitt. . . . . . . 19 21 19 
Zentralzylinder im Luft- und Bodenabschnitt. 3,5 3,5 3,0 
Luftabschnitt (in der Mitte). . . . . . . . . 6 T 6,5 


Es geht aus dieser Zusammenstellung hervor, daß für die verschiedene 
Dicke der Wurzel im Boden und an der Luft allein die Entwicklung des 
Rindenmantels verantwortlich ist, dessen Durchmesser am Basalstück 
rund dreimal so groß ist als am Luftstück. 
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Worauf beruht nun die verschiedene Rindenentwicklung im Boden 
und an der Luft? Es wäre z. B. möglich, daß im Boden überhaupt mehr 
Rindengewebe gebildet wird als im oberirdischen Abschnitt. Dem ist 
aber nicht so. Vielmehr beruht der Unterschied auf der Größe der Inter- 
zellularen bzw. der Armzellen. Wir haben für die Strangwurzeln als 
Durchmesser der Luftkammern den durchschnittlichen Wert von 230 u 
angegeben. Für die Luftwurzeln (in ihrem oberirdischen Abschnitt) er- 
hält man aber bedeutend geringere Ausmaße. 





Abb. 55. Sonneratia alba, Rindengewebe der Luftwurzeln im Querschnitt. J, II Rindengewebe 

einer jüngeren Luftwurzel von der Peripherie (Z) und aus den inneren Teilen (II). V Verbin- 

dungsstellen mit benachbarten Zellen. III Füll- oder Flickgewebe aus der Rinde einer bereits 

sekundär in die Dicke gewachsenen Luftwurzel. Interzellularen getönt. Vergr. bei J 85fach, 
bei ZZ und III 120fach. 


Die Größe der Interzellularen ist in ihnen nicht überallannähernd dieselbe. Sie 
sind tiefer im Gewebe weitlumiger (Abb. 55 JJ) als in den äußeren Rindenschichten 
(Abb. 55 I). Außerdem sind sie meist tangential gestreckt, so daß man ihren 
Umfang im Querschnitt durch zwei Zahlen (Länge und Breite) angeben muß. 
Und da erhält man für die tiefer gelegenen Lufträume Werte wie 165 x 45 y oder 
180x75 u, für die weiter außen befindlichen etwa 75x45 u. Dementsprechend 
sind auch die ,, Arme“ der Armzellen beträchtlich kürzer. Man vergleiche z. B. 
die Abb. 55 I, die ein ganz ähnliches Bild wie Abb. 50 gewährt, in welcher ein 
frühes Stadium in der Entwicklung der Strangwurzelrinde dargestellt ist: es ist 
erst eine unbeträchtliche Streckung der armartigen Fortsätze der Armzellen ein- 
getreten. Diese Ausbildung behält also die Rinde im oberirdischen Abschnitt der 
Luftwurzeln dauernd bei, und es erhebt sich die Frage nach der Ätiologie dieser 
Hemmungserscheinung. 
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Es ist klar, daß hier die äußeren Faktoren im Spiel sind, ähnlich wie 
das für die Entwicklung des sekundären Holzkörpers der Luftwurzeln 
schon zu erwähnen war, und wie es unten für die Ausbildung des Peri- 
derms gezeigt werden soll. Schon GOEBEL! hat das ausgesprochen, wenn 
er sagt: „Hier wie in anderen Fällen haben wir die Vergrößerung der 
Interzellularräume einer direkten Einwirkung des Mediums zuzu- 


schreiben.‘ 


Es ist in diesem Zusammenhang von Interesse, daß nach den Untersuchungen 
von PERSEKE2, CONSTANTIN? und SCHENK# auch an den Wurzeln normalerweise 
terrestrischer Pflanzen beim Wachsen im Wasser eine Erweiterung der Rinden- 
interzellularen stattfindet; und es darf hier auch auf den Einfluß des Mediums auf 
die Ausbildung des peridermalen Aerenchyms, z. B. bei Lythrum Salicaria, hinge- 
wiesen werden5. Ein mit seinen basalen Teilen im Wasser stehender Sproß dieser 
Pflanze hat ein analoges Aussehen wie eine Sonneratia-Luftwurzel, insofern als 
die submerse Basis mit einem dicken Mantel von Aerenchym bedeckt ist, der in 
die Luft ragende Teil des Stengels aber eine gewöhnliche Korkbekleidung besitzt 
und daher viel dünner ist. Zieht man Lythrum Salicaria als Landpflanze, so unter- 
bleibt die Bildung von Ärenchym, der Stengel zeigt dann an der Basis keine An- 
schwellung. Entsprechend besitzen Luftwurzeln von Sonneratia, die in ihrer 
ganzen Länge der Atmosphäre ausgesetzt sind, nur Luftrinde, d. h. sie weisen die 
charakteristische Anschwellung des Basalstücks nicht auf®. 


Wir können also an den Luftwurzeln von Sonneratia hinsichtlich der 
Ausbildung ihrer Rinde einen hydromorphen und aeromorphen Abschnitt 
unterscheiden und diese Bezeichnungen auch im ätiologischen Sinne 
nehmen. Wie die Beeinflussung im einzelnen erfolgt, ob etwa die geringere 
Sauerstoffkonzentration im Wasser eine Rolle spielt, darüber freilich läßt 
sich mangels besonderer Untersuchungen ebensowenig aussagen wie über 
die speziellen Ursachen der Unterdrückung oder Verzögerung der Holz- 
bildung im Basalstück der Luftwurzeln. 


Weitere anatomische Verschiedenheiten zwischen der Boden- und Luft- 
wurzelrinde bestehen im Auftreten eigenartiger Trichoblasten, von „inneren 
Haaren“, wie sie auch sonst bei Wasserpflanzen, namentlich auch in den Luft- 
wurzeln von Rhizophora, vorkommen. Am auffallendsten sind bei Sonneratia diese 
Trichoblasten in der aeromorphen Rinde der Luftwurzeln. Sie sind entweder von 
H- oder X-förmiger Gestalt, vielfach sogar noch stärker verzweigt und besitzen 
sehr stark verdickte Wände. Die Fortsätze dieser Steinzellen wachsen in die 


1 Über die Luftwurzeln von Sonneratia. Ber. dtsch. bot. Ges. 4, 250 (1886). 

2 Über die Formveränderungen der Wurzel in Erde und Wasser. Leipzig 
1877. 

3 Influence du milieu sur la structure anatomique de la racine. Bull. Soc. 
France 80 (1883). Ferner: Rechersches sur l’influence qu’exerce le milieu sur la 
structure des racines. Ann. Sc. nat., ser. 7 (Bot.), 1 (1885). 

4 Vergleichende Anatomie der submersen Gewächse. Bibl. Bot. H. 1 (1886). 

5 Vgl. Schenk, H.: Über das Aerenchym, ein dem Kork homologes Gewebe 
bei Sumpfpflanzen. Jb. wiss. Bot. 20, 543 (1889). 

6 Vgl. oben S. 374 und Abb. 31. 
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Interzellularräume hinein und verhüten nach WESTERMAIER! deren Kollabieren 
bei Druck von außen. 

Diese Form der interzellularen Haare fehlt den Bodenwurzeln, und ebenso 
vermißt man sieim hydromorphen Basalstück der Luftwurzeln. Dagegen sind hier 
andere idioplastenartige Elemente vorhanden, die von WESTERMAIER? als „elasti- 
sche Federn“ bezeichnet, aber nicht richtig beschrieben wurden. Sie haben ver- 
dickte Wände, sind schwach bogig oder auch sehr lang S-förmig gekrümmt und 
sollen keine longitudinal zusammenhängenden Reihen bilden. Wir können letz- 
teres nicht bestätigen. 

Färbt man das Rindengewebe z. B. mit Safranin, so treten diese Elemente 
recht deutlich hervor, weil ihre verdickten Wände viel Farbstoff aufnehmen. Bei 
genauerem Zusehen aber erkennt man, daß es sich nicht um einzelne Zellen han- 
delt, sondern um Reihen von 2—3 zylindrischen Zellen, die an den ‚‚freien‘‘ Enden 
etwas zugespitzt sind (Abb. 53 J). Sie dürften also mit den im Grundgewebe in 
noch viel größerer Zahl vorhandenen Strängen von „Rundzellen‘, von denen oben 
schon die Rede war, im Grunde identisch sein, zumal an sie auch Luftkammer- 
wände aus ,,Armzellen“ sich anschließen. 

WESTERMAIER? schreibt diesen Zellgruppen eine eigenartige Funktion zu. Sie 
wirken nach ihm wie elastische Federn, welche Volumveränderungen der Boden- 
wurzelrinde bei stärkerem Druck von außen wieder auszugleichen vermögen. Die 
Wurzeln des Baumes sind dem Wechsel von Ebbe und Flut und damit einem 
wechselnden Wasserdruck ausgesetzt. Bei steigendem Druck soll die aerenchyma- 
tische Rinde zusammengepreßt und derart die kohlendioxydreiche Luft aus ihr 
ausgetrieben, bei sinkendem Druck das Aerenchym dank der Elastizität jener 
federnden Zellen wieder ausgedehnt und sauerstoffreiche Luft auf dem Wege 
über die Luftwurzeln eingesogen werden. So liegt hier nach WESTERMAIER ein 
„wahrer Atmungsmechanismus mit Inspiration und Exspiration“ vor, dessen 
Annahme, trotz des Fehlens eines experimentellen Beweises, auch HABERLANDT3 
recht ansprechend findet. Eine eingehendere Kritik findet der Leser im nächsten 
Abschnitt®. Hier soll nur auf anatomische Befunde eingegangen sein, welche der 
WESTERMAIERSchen Vermutung nicht gerade günstig sind. Es sind nämlich diese 
„federnden Zellen‘ keineswegs über den ganzen Strangwurzelquerschnitt zer- 
streut, sondern sie finden sich in größerer Zahl nur in der unmittelbaren Um- 
gebung der Zentralzylinders (in Abb. 52 / auf der rechten Seite). Der größte Teil 
der Rinde entbehrt also dieses Federapparates und würde nach WESTERMAIER, 
wenn Druck auf ihn eingewirkt hat, dauernd kollabieren. Im übrigen sind die 
Krümmungen dieser Federzellen so geringfügig, daß sie einen Kollapsus der Rinde 
kaum auszugleichen vermöchten. 


c) Das sekundäre Dickenwachstum. 


Was das sekundäre Dickenwachstum der Wurzeln von Sonneratia angeht, so 
interessieren uns hier vor allem die Luftwurzeln. Schon oben (S. 398) war zu 
erwähnen, daß es in dem aeromorphen Endstück dieser Organe sehr frühzeitig, 
d. h. nahe der Spitze einsetzt, und daß neben Holzgewebe auch sekundäre Rinde 
gebildet wird. Das hat eine Vergrößerung des Durchmessers der Wurzel zur Folge. 
Während aber sonst im Verlaufe des Dickenwachstums der Korkmantel der be- 
treffenden Organe gesprengt und durch Borke ersetzt wird, bleibt er an den 


1 Zur Kenntnis der Pneumatophoren; 8. 13 (Freiburg, Schweiz, 1900). 
2 À. a. O., 8. 14. 

3 Physiologische Pflanzenanatomie, 5. Aufl., S. 413 (Leipzig 1918). 

* Vgl. unten S. 423. 
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Wurzeln von Sonneratia zusammen mit der primären Rinde erhalten. Das Rinden- 
gewebe erfährt dabei allerdings tiefgreifende Veränderungen, von denen nament- 
lich auch die Interzellularenbildung, also das Durchlüftungssystem, betroffen 
wird. Insofern ist die Verfolgung des sekundären Dickenwachstums der Rinde 
in diesem Zusammenhang von größerer Bedeutung. 

Anfänglich äußert sich die von der einsetzenden Holz- und Bast- 
produktion bewirkte Volumvergrößerung in Dehnungen der peripheren 
Gewebe, also hauptsächlich der primären Rinde. Zu Zerreißungen kommt 
es jedoch vorläufig noch nicht. Vielmehr folgen die tangential orientier- 
ten Fortsätze der Armzellen dem Zuge der Dehnung durch Flächenwachs- 
tum in dieser Richtung, d. h. sie verlängern sich und gleichen so das 
Volumendefizit der Primärrinde gegenüber dem zentralen Gewebe aus 
(Abb. 55 II). 

Diese Möglichkeit hat aber ihre Grenzen. Auf die Dauer vermag die 
primäre Rinde auf diese Weise dem sekundären Dickenwachstum nicht 
standzuhalten. Zerreißungen des Gewebes sind nicht zu vermeiden. Sie 
nehmen ihren Ausgang von den äußeren keilförmig erweiterten Enden 
der primären Markstrahlen und setzen sich durch die ganze primäre 
Rinde bis in das Phelloderm ! hinein fort, werden aber vom Moment ihrer 
Entstehung an von Parenchymgewebe ausgefüllt, das aus den angrenzen- 
den Rindenbezirken in sie einwuchert und als Füll- oder Flickgewebe be- 
zeichnet sei. An älteren Wurzeln bildet dieses Füllgewebe die Haupt- 
masse des peripheren Rindenmantels. Das primäre Rindengewebe ist 
dann gewöhnlich nur vor den Baststrängen erhalten und schon daran 
leicht zu erkennen, daß es große Interzellularen und Steinzellen führt, 
welch letztere dem Füllgewebe überhaupt fehlen. 

Die Lagerungder Zellen im Füllgewebe ist viel dichter als im ursprüng- 
lichen Rindengewebe (Abb. 55 III). Dadurch, daß sie nur stellenweise 
vermittelst kurzer Fortsätze zusammenhängen, werden aber auch hier 
Interstitien ausgespart. Nur sind diese bei weitem enger als im spon- 
giösen Rindengewebe, wie folgende Zahlen, die ihre Breite und Länge 
angeben, dartun: 16,5 x29,7 u, 26,4 x42,8 u, 39,6 x 69,3 u, 16,5 x 39,6 u2. 

An das Füll- und Rindengewebe schließt sich peripherwärts ein eben- 
falls interzellularenreiches parenchymatisches Zellgewebe an, dessen Ab- 
grenzung von den inneren Gewebemassen an alten Luftwurzeln nicht 
immer leicht gelingt. Es geht aber nicht aus der primären Rinde, sondern 
aus dem Phellogen hervor und stellt ein Phelloderm dar. Wir werden 
ihm deshalb im nächsten Kapitel, welches das Periderm der Sonneratia- 
Wurzeln behandelt, wieder begegnen. 


4. Kapitel. Das Periderm. 


Die Ausbildung des Periderms der Boden- und Luftwurzeln von Sonneratia 
weist beträchtliche Verschiedenheiten auf, dergestalt, daß sich darin die im 


1 Vgl. dazu unten S. 411f. 2 Vgl. dazu oben S. 406. 
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Boden befindlichen Basalstücke der Luftwurzeln wieder ganz den Bodenwurzeln 
anschließen, und anders geartetnurdas Periderm ihrer aeromorphen Endabschnitte 
ist. Das läßt ebenfalls auf eine Beeinflussung der Zellbildung vonseiten der 
äußeren Faktoren schließen, die sich auch daraus ergibt, daß junge, noch ganz 
im Boden verborgene Luftwurzeln sich wie die Bodenwurzeln verhalten, und 
Bodenwurzeln, z. B. Strangwurzeln, die mit der Atmosphäre in Berührung kom- 
men, ein Periderm wie die aeromorphen Teile der Luftwurzeln besitzen. Wir 
wenden uns zunächst der Behandlung des Periderms der Bodenwurzeln zu. 


a) Das Periderm der Bodenwurzeln. 


Ursprünglich besteht das Hautgewebe, z. B. der Strangwurzeln, aus 
einem großzelligen Protoderm, das meist noch von Haubenresten über- 
lagert ist. In etwa 7 cm Entfernung von der Spitze treten sodann in der 
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Abb. 56. Sonneratia alba, Korkgewebe der Bodenwurzeln im Querschnitt. Z Entstehung des 

Phellogens. IZ Junger Korkmantel. III Junger Korkmantel mit beginnender Vermehrung der 

radialen Zellreihen. IV Älterer, schon stark verdickter Korkmantel; in den auf die äußerste 

Lage von Korkzellen folgenden Schichten ist die Zahl der radialen Zellreihen verinehrt. R Rinde, 
E Protoderm, Ph Phellozen, P Periderm (Kork). Vergr. 120 fach. 


auf das Protoderm einwärts folgenden Zellschicht tangentiale Teilungs- 
wände auf, der Auftakt zur Bildung eines Periderms (Abb. 56 J). Un- 
gefähr 10 cm hinter dem Wurzelende findet man vereinzelt bereits eine 
zweite Teilungswand in den Zellen. .Es hat sich also ein Korkkambium 
oder Phellogen gebildet, das nun weiterhin reihenweise angeordnete, ver- 
korkende Zellen hervorbringt und die Wurzel mit einem Korkmantel um- 
gibt, wozu man die Quer- und Längsschnitte der Abb. 56 II und Abb. 57 
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vergleichen möge. Nach einwärts schließt sich an das Korkkambium 
sofort die primäre Rinde mit ihren umfangreichen Lufträumen an. 

An älteren Strangwurzeln, die bereits sekundär in die Dicke wachsen, 
hat der Korkmantel schon eine bedeutende Mächtigkeit erreicht (Abb. 56 
IV). Risse sind in ihm aber 
noch nicht wahrzunehmen. 
Siestellensicherstein, wenn 
dieWurzelzu größerer Dicke 
herangewachsen ist. Als- 
dann bekommt der Kork 
ein borkenartiges Aussehen. 
Der Vergrößerung des Um- 
fanges wird das Korkkam- 
bium dadurch gerecht, daß 
zeitweise in seinen Zellen 
radiale Halbierungswände 
auftreten, so daß aus einer 
Korkzellreihe deren zwei 





“ssh 
R Ph F 

Abb. 57. Sonneratia alba, Korkgewebe der Bodenwurzeln 

entstehen (Abb. 56 III ). im Längsschnitt. Bezeichnung wie bei Abb, 56. Vergr. 100 fach. 


b) Das Periderm der Luftwurzeln. 

Da der Korkmantel im Bodenabschnitt der Luftwurzeln ganz ebenso 
sich verhält wie an den Bodenwurzeln, so können wir sofort zum Luft- 
abschnitt übergehen. Für diesen wäre an erster Stelle die größere Pro- 
duktivität des Korkkambiums hervorzuheben, eine Erscheinung, die 
auch sonst wiederkehrt. OLIVIER: hat für verschiedene Pflanzen er- 
wähnt, daß der Kork an Wurzeln, die über den Boden getreten sind und 
sich der Luft aussetzten, bedeutend mächtiger ist als im Boden. Bei 
Sonneratia kommt dies unmittelbar freilich nicht zur Geltung, im Gegen- 
teil: auf Schnitten durch Luft- und Bodenwurzeln ist der Korkmantel 
jedesmal mächtiger bei den Bodenwurzeln. Das ist aber nur scheinbar 
so, da sich der Kork an den Luftwurzeln abblättert, an den Bodenwurzeln 
abar größtenteils erhalten bleibt und an der Oberfläche nur langsam der 
Zerstörung anheimfällt. 

Außerdem gibt an den Luftwurzeln das Korkkambium Zellen nicht 
nur nach außen, sondern auch nach innen ab; es bildet ein Phelloderm. 

Die Mächtigkeit des Phelloderms ist natürlich abhängig vom Alter 
der Luftwurzel. Wenn diese durch ihr Dickenwachstum stark anschwillt, 
entstehen in den inneren Teilen des Phelloderms Risse, und zwar an den 
Stellen, die vor den Erweiterungen der primären Markstrahlen liegen 
(Abb. 58). Die Risse befinden sich also in der Fortsetzung der Zerreißun- 





1 Recherches sur l’appareil tégumentaire des racines. Ann. Sc. nat., 6. ser. 
(Bot.), 11, 108 (1880). 
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gen des primären Rindengewebes und werden wie diese wieder geflickt 
von Zellen, die aus der Umgebung hereinwuchern und ein thyllenähn- 
liches Aussehen besitzen (Abb. 58)1. Die jüngeren Phellodermschichten 
folgen der Vergrößerung des Wurzelumfanges in der gleichen Weise wie 
der Kork, d. h. durch Vermehrung der radialen Zellreihen (Abb. 58). 
Wie die Rinde so ist auch das Phelloderm von Interstitien durchsetzt, 


die sich in jene des Rindengewebes hinein fortsetzen. Sie bilden sich 
durch Auseinandertreten der Zellwände in den Ecken (Abb. 59 IV) und 


nehmen nach innen an Weite zu. 
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Abb. 58. Sonneratia alba, Querschnitt durch das Periderm des aeromorphen Endes einer Luft- 
wurzel. P Phellem, Pi Phelloid, Ph Phellogen, Pd Phelloderm, R Rinde. Im Phelloderm eine 
vom sekundären Dickenwachstum verursachte Zerreißung, die durch thyllenartige Wucherungen 
der angrenzenden Zellen (Th) ausgefüllt zu werden beginnt. Interzellularräume getônt. Vergr. 
150 fach. 


Die Phellodermzellen sind ferner dadurch ausgezeichnet, daß sie 
reichlich Chloroplasten führen. Von diesem Chlorophyligehalt rührt die 
grüne Färbung des aeromorphen Endes der Luftwurzeln her, und auch 


1 Ähnliches beobachtete WESTERMAIER (a. a. O., S. 21) auf einem Rinden- 
querschnitt, der zwei kranke, durch bräunliche Membranen kenntliche Gewebe- 
stellen aufwies. ,,Im Umkreis der kranken Stelle hatten nämlich die dünnwandi- 
gen Zellen, welche die Luftkanäle als Kammerwände umgeben, thyllenähnliches 
Gewebe bis zur vollständigen Ausfüllung der Interzellularkanäle erzeugt. Dieses 
gesamte Ausstopfungsgewebe umschloß die kranke Stelle in einem Fall ringsum, 
in einem anderen Fall lag das gebräunte Gewebe mehr peripherisch, und hier 
setzte das hufeisenförmig verlaufende Schutzgewebe beiderseits an die peripheri- 
sche Korkhaut an.“ 
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wenn Strangwurzeln ergrünen, beruht dies auf der Bildung von chloro- 
phyllhaltigem Phellodermgewebe. 

Dies führt uns auf die ätiologische Frage. Zweifellos wird das Kork- 
kambium zur Abgabe von Phellodermzellen nur unter der Einwirkung 
von Außenfaktoren angeregt. Vielleicht ist es das Licht, das diese Wir- 
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Abb. 59. Sunneratia alba, Periderm des aeromorphen Endes der Luftwurzeln. Z Querschnitt 
durch eine sich schälende Stelle. Pd Phelloderm, Ph Phellogen, F Füllzellschicht, H Lage 
radial gestreckter Zellen, S Phellem (Korklamelle), F, Reste einer älteren Füllzellschicht. J/ 
Flächenansicht einer Korklamelle. JJ Tangentialschnitt durch eine Schälstelle. ZV Tangen- 
tialer Längsschnitt durch das Phelloderm. Interzellularräume in 77 und IV getönt, in III die 
Zellwände. Vergr. 250 fach. 

kung hervorbringt. Wenigstens scheint der Chlorophyligehalt der Phello- 
dermzellen dafür zu sprechen. Die Frage ließe sich durch längere Zeit 
andauernde Verdunkelung von Luftwurzeln am Neuzuwachs wohl leicht 
entscheiden, bzw. an Strangwurzeln, die man unter Verdunkelung der Luft 
aussetzt!. Geschieht diesam Lichte, so wird Phellodermgewebe entwickelt. 

i Auchandere Objekte dürftensichdazueignen, z. B.dieZweige von Ribes-Arten, 
dieeinsehr kräftiges Phelloderm ausbilden. Untersuchungen darübersindim Gange. 


Planta Bd. 13. 27 
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Nach außen geht aus dem Korkkambium das Korkgewebe oder Phellem 
hervor, das deshalb merkwürdig ist, weil nicht lauter gleichartiges Zell- 
material gebildet wird, sondern verkorkte, lückenlos aneinanderschlie- 
Bende Zellenlagen abwechseln mit solchen, deren Zellen nicht verkorkt, 
mehr oder minder abgerundet und daher durch Interzellularen voneinander 
getrennt sind. GOEBEL, der diese Verhältnisse erstmals geschildert hat!, 
vergleicht letztere den „Füllzellen“ der Lentizellen, wir können dem- 
nach Korkschichten und Füllzellschichten im Phellem der Luftwurzeln 
unterscheiden. 

In Abb. 59 / ist ein Querschnitt durch das Korkgewebe einer Luft- 
wurzel dargestellt. Das Korkkambium (Ph) hat nach innen Phelloderm- 
zellen abgegeben (Pd), nach außen ist Phellem entstanden. Über dem Phel- 
logenstreifen folgt zunächst eine aus vier La zen bestehende Füllzellschicht 
(F und H), darüber befinden sich drei Lagen eigentlicher Korkzellen (8), 
die etwas stärkere Wände erkennen lassen, und auf diesen sitzen wieder 
Reste einer Füllzellschicht (F,)®. Dadurch, daß die Zellen der Füllzell- 
schichten sich abrunden und sich schließlich auch wohl ganz voneinander 
trennen, werden die eigentlichen Korklamellen vom darunter befind- 
lichen Gewebe abgelöst, nachdem sie schon vorher durch die starke 
Streckung der unverkorkten Zellen in der Lage H abgehoben worden 
sind. Der Kork der Luftwurzeln wird sich also schälen oder abblättern, 
eine Erscheinung, die dadurch an Auffälligkeit gewinnt, daß an den 
Schälstellen jedesmal die weißen Füllzellen zum Vorschein kommen, die 
wir wegen ihrer eben beschriebenen Funktion auch ,,Trennungszellen“ 
nennen können. 

Diese Vorgänge machen sich schon an ganz jungen Luftwurzeln be- 
merkbar, sobald deren Spitzen über das Substrat kommen, wozu man die 
Stadien der Abb. 60 I—IV vergleichen möge. Die Luftwurzel in J steckte 
noch vollständig im Boden, ihr Korkmantel ist geschlossen. Bei JJ war 
die Spitze aus dem Boden eben hervorgewachsen, und schon hatte sich 
das Phellem verändert: von der Spitze abgesehen, sind unter der ober- 
flächlichen Korkschicht Füllzellen entstanden, der Korkmantel hat sich 
abgelöst und umgibt kragenartig das aus ihm hervorwachsende Wurzel- 
ende. Der Vorgang wiederholt sich sodann, in //I ist über dem ersten 





1 Über die Luftwurzeln von Sonneratia. Ber. dtsch. bot. Ges. 4, 251 (1886). 
Ferner: Pflanzenbiologische Schilderungen 1, 143 (Marburg 1889). 

2 Die Mächtigkeit dieser einzelnen Zellschichten ist Schwankungen unter- 
worfen, die vielleicht mit Umwelteinflüssen zusammenhängen. Zwar gibt Scuim- 
PER (Die indo-malayische Strandflora, S. 38) an, daß bei Sonneratia alba die 
Korklamellen aus einer größeren Anzahl von Zellschichten bestehen als bei Son- 
neratia acida. Aber auch das Gegenteil kommt vor, so daß es kaum möglich ist, 
auf Grund dieses Merkmals beide Arten zu unterscheiden. Die Abbildung ScHim- 
PERS ist ferner so ungenau, daß man im Zweifel ist, ob ihm nicht Verwechslungen 
unterlaufen sind. 
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ein zweiter Kragen abgelösten und zurückgerollten Korkgewebes zu 


sehen, in JV sind deren bereits vier vorhanden. Auf diese Weise wächst 
die junge Luftwurzel weiter. 
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Abb. 60. Sonneratia alba: I bis IV aufeinander folgende Stadien in der Entwicklung einer jungen 

Luftwurzel (L); St Strangwurzelstück. Weitere Erklärung im Text. 3/, nat. Gr. V, VI ältere 

Luftwurzeln: Sch Schälstellen ; B bereits abgehobene, aber noch nicht aufgesprungene Kork- 

lamellen; K zurückgerollte Korklamellen; N-N Bodenniveau. VII Strangwurzelende, das über 

den Boden hervorgekommen war und sich geschält hat. Bezeichnung wie in V und VJ. V, VI, 
Val nat. Gr. 
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Abb. 60 V zeigt ein etwas älteres derartiges Organ. Es hat nicht 
weniger als 14 „Stockwerke‘‘ gebildet, die ebenso viele Zuwachszonen der 
Spitze darstellen. Diese selbst ist im Augenblick von einer geschlossenen 
Korkhaube überzogen, die sich bereits abzuheben beginnt und in Bälde 
aufreißen wird. Es kommt dann zu den schon vorhandenen ein weiterer 
Korkkragen hinzu. 

Unterdessen wächst die Wurzel, namentlich an ihrer Basis, in die 
Dicke, und Hand in Hand damit geht die Tätigkeit des Phellogens. Es 
entwickelt nach innen ein Phelloderm, nach außen entsteht Phellem, das 
sich, wie die ältere Wurzel in Abb. 60 VI zeigt, an zahlreichen Stellen 
(Sch) schält. Auch hier werden die Korklamellen, bevor sie zerreißen, 
zuerst abgehoben. Sie erscheinen dann als leicht blasenartig gewölbte 
Flecke, die in braungelber Farbe von dem Grün der übrigen Wurzelober- 
fläche abstechen (B in Abb. 60 VJ). Unter den Schälstellen, die, solange 
sie ihren Füllzellbelag besitzen, weißlich gefärbt sind, bildet sich sodann 
eine neue Korklamelle, die anfangs zart ist und das Chlorophyll des 
Phelloderms durchschimmern läßt. Erst wenn sich der Kork verstärkt, 
stellt sich eine mehr schmutziggrüne oder bräunliche Färbung ein; und 
da diese Vorgänge sich nicht gleichzeitig über die ganze Oberfläche er- 
strecken, sondern fleckenweise auftreten, so bekommt die ganze Wurzel 
ein geschecktes Aussehen, in dem zahlreiche Töne von Grün vertreten sind. 

Wir können also tatsächlich die Schälstellen der Luftwurzeln von 
Sonneratia mit Lentizellen vergleichen, die nur über das sonst übliche 
Ausmaß hinaus erweitert sind und ein bis pfennigroßes Areal einnehmen. 
Die Korkschichten entsprechen den Zwischenstreifen der Lentizellen, die 
Trennungszellen dem Füllgewebe; und wie z. B. bei Prunus Padus' in 
den Rindenporen abwechselnd Lamellen von zusammenhängendem Ge- 
webe, eben die Zwischenstreifen, und lose Füllzellen gebildet werden, so 
alternieren im Luftwurzelkork von Sonneratia die eigentlichen Kork- 
lamellen und die Trennungsschichten, deren Zellen unverkorkt sind. 

Wie KLEBAHN? dargetan hat, entsprechen die Füllzellen dem Phelloid, das 
sind hinsichtlich ihrer Lagerung korkähnliche Phellemschichten, die aber kein 
Suberin enthalten3. In den Lentizellen werden diese Zellen durch teilweise oder 
gänzliche Loslösung aus dem Gewebeverband zum Choriphelloid, d. h. zur Tren- 
nungsschicht. Auch in den Luftwurzeln von Sonneratia ist diese Beziehung un- 
verkennbar. Macht man seitlich von einer Lentizelle einen Schnitt durch das 
Periderm (Abb. 58), so gewahrt man, daß zwischen der 2—3 Lagen mächtigen 
Korklamelle und dem Phellogen einige Lagen von radial etwas gestreckten Zellen 
(Pi) eingeschaltet sind, die keine Verkorkung erkennen lassen und als Phelloid 
zu bezeichnen sind. Am Rand der Schälstellen bemerkt man zwischen ihnen 





1 Vgl. KLEBAHN, H.: Die Rindenporen. Jenaische Zeitschr. Naturwiss. 17, 
537 (1884). : 

2 A. a. O., S. 545. 

3 yon Höunet, Fr.: Uber den Kork und verkorkte Gewebe überhaupt. 
Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. K., 76, Abt. 1 (1878). 
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Lücken in Form kleiner Lufträume, und im Bereich der Lentizelle selbst verwan- 
deln sie sich in die abgerundeten kugeligen Füllzellen. 

Mit den Lentizellen stimmen die Schälstellen auch in der Abhängigkeit ihres 
Auftretens von bestimmten Außenfaktoren überein. Offenbar sind es die beson- 
deren Bedingungen des Luftlebens, welche die Entstehung von Füllzellagen im 
Phellem der über den Boden aufragenden Wurzel verursachen; denn auch an 
Strangwurzeln, die über das Substrat kommen, findet Schälung des Korkes infolge 
Füllzellbildung statt (Abb. 60 VII), wohingegen die Bodenwurzeln und die Basal- 
stücke der Luftwurzeln keine Spur davon zeigen, übrigens auch niemals gewöhn- 
liches Phelloid erkennen lassen. Feuchtigkeit, wie es KLEBAHN! für Lentizellen 
im allgemeinen anzunehmen scheint, kann das veranlassende Moment nicht sein; 
denn sonst müßten gerade die Bodenwurzeln, die in dem stark durchnäßten Sub- 
strat stecken, lockeres Phellem besitzen. Wahrscheinlicher ist schon, daß das 
Wachstum in feuchter Luft, mithin ein Faktorenkomplex, das Auftreten der 
Lentizellen begünstigt. Dafür spricht auch das Verhalten der Luftwurzeln von 
Rhizophora, deren Periderm gerade unmittelbar über dem Boden die zahlreich- 
sten und größten Lentizellen aufweist, während sie weiter oben an Zahl und Größe 
abnehmen. Die basalen Abschnitte sind ähnlich wie die Luftwurzeln von Sonne- 
ratia einerseits der Luft, andererseits aber auch dem Flutwasser und der vom 
Boden abdunstenden Feuchtigkeit ausgesetzt; und es scheint, daß diese Fak- 
torenkombination für die Lentizellenbildung besonders vorteilhaft ist. 


c) Die Pneumathoden. 


STAHL? hat zum erstenmal einwandfrei dargetan, daß in den Lentizellen der 
Korkmantel durch zahlreiche feine Poren unterbrochen und für Gase wegsam ist. 
Sie stellen die Verbindungen zwischen der Luft und der inneren Atmosphäre des 
Interzellularsystems von Kork überzogener Pflanzenorgane dar, sind also Pneu- 
mathoden. 

Für die Zwischenstreifen findet STAHL, z. B. bei Gingko biloha, eine ähnliche 
Struktur, wie sie das Korkgewebe aufweist. Sie bestehen aus prismatischen Zellen 
die dicht aneinander schließen und keine Interstitien frei lassen, würden also die 
Luftgänge der Lentizelle unterbrechen und als ,, VerschluBschichten‘ zu bezeich- 
nen sein. Es hat aber später KLEBAHN? an anderen Pflanzen nachgewiesen, daß 
auch das Gewebe der Zwischenstreifen von freilich sehr feinen Interzellularen 
durchsetzt, mithin ein Luftverkehr durch alle Schichten der Lentizelle hindurch 
möglich ist. Er bezeichnet die Zwischenstreifen deshalb als ,, Porenkork“. 


Wie verhalten sich darin die Lentizellen von Sonneratia? In Abb. 59 I 
ist ein Flächenschnitt durch ungeschälten Kork einer Luftwurzel dar- 
gestellt, der wie sonst polygonale, lückenlos aneinanderschließende Zellen 
zeigt. Ganz ebenso sieht ein Flächenschnitt aus, den man durch eine 
Schälstelle führt, die sich schon vor einiger Zeit geöffnet hat. Die Füll- 
zellen sind dann meist nicht mehr vorhanden, unter ihnen ist eine neue 
Korklamelle entstanden, die aber nicht wie in den von KLEBAHN an- 
geführten Beispielen von Interstitien durchbrochen, sondern vollkommen 
dicht ist. 

1 A. a. O., S. 579. 

2 Entwicklungsgeschichte und Anatomie der Lentizellen. Bot. Z. 1878, 561 


(1873). 
3 A. a. O., besonders S. 543. 
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Ein anderes Bild gewährt dagegen ein Flächenschnitt durch eine eben 
entstandene Lentizelle (Abb. 59 ZIZ). Man trifft auf ihm die Zellen des 
Korkkambiums, die eben die letzten Füllzellen abgegeben haben und 
weiterhin wieder Korkzellen bilden werden. Im Gegensatz zu den Zellen 
der Korkstreifen sind sie abgerundet und sparen dort, wo mehrere zu- 
sammenstoßen, sehr feine dreieckige Interzellularräume aus. Auf Quer- 
schnitten setzen sich diese in die äußeren Phellodermschichten fort und 
stehen auf diese Weise auch mit den Rindeninterzellularen im Zusammen- 


Es ist von Wichtigkeit, die Zahl und Weite dieser Poren festzustellen. 
Rechnet man auf kreisförmige Gestalt um, so erhält man als Durchmesser 
2—3 u. Es handelt sich also um sehr feine Ausgänge, die freilich in außer- 
ordentlich großer Zahl vorhanden sind, so daß man auf 1 qmm nicht 
weniger als 6000—8000 davon nachweisen kann. In physikalischer Hin- 
sicht kommen diese Interzellulargänge aber nicht ebenso vielen geraden 
Kapillaren mit kreisförmigem Querschnitt gleich. Dadurch, daß sie im 
Gewebe einen vielfach gewundenen Verlauf nehmen, stellen sie der Gas- 
diffusion größere Widerstände entgegen als gerade Röhren gleichen 
Durchmessers. Wir müssen demnach noch den Begriff der effektiven 
Porenzahl hier einführen, die beträchtlich geringer ist als die tatsächlich 
festgestellte Zahl der Poren auf dem Quadratmillimeter :. 

Von Bedeutung für die Funktion der Lentizellen an den Luftwurzeln 
ist auch noch die Unbenetzbarkeit ihrer Füllzellen. Selbst beim Ein- 
tauchen der Wurzel in Wasser nehmen sie keine Feuchtigkeit an und 
halten die zwischen ihnen vorhandene Luft fest, was bei der regelmäßigen 
Überflutung der Wurzel für die Freihaltung der Luftwege sicher von 
Wichtigkeit ist. Die Unbenetzbarkeit scheint auf wachsartigen Stoffen 
zu beruhen, die vielleicht als Reste der Mittellamelle zu betrachten sind 
und bei deren Auflösung auf der Membran der Füllzellen verblieben. Man 
kann die Substanz mikroskopisch leicht nachweisen, sie erscheint als 
fein, aber unregelmäßig zerteilter Belag der Füllzellen. Gegen Alkohol 
ist sie resistent, von Chloroform dagegen wird sie langsam gelüst?. Die 
Frage: Sind die Lentizellen kapillar verstopfbar?, die schon KLEBAHN® 
aufgeworfen hat, ist also auch für die Lentizellen der Luftwurzeln von 
Sonneratia verneinend zu beantworten. 

Die experimentelle Prüfung der Wegsamkeit der Schälstellen (Lenti- 
zellen) für Gase behalten wir uns für den nächsten Abschnitt vor. Hier 
genügt es, noch einmal zusammenfassend darauf hinzuweisen, daß in den 
Lentizellen eine Kommunikation zwischen dem Durchlüftungssystem der 
Rinde der Boden- und Luftwurzeln und der Atmosphäre besteht, mithin 

1 Vgl. unten S. 426 Anm. 1 und den rechnerischen Anhang. 


# Vgl. dazu auch S. 427! 
3 A.a. O., S. 572. 
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ein Gasaustausch durch Diffusion möglich ist, während man bisher einen 
„diosmotischen‘ Gaswechsel durch die Korkhäute hindurch angenommen 
und in der Füllzellbildung lediglich eine Einrichtung erblickt hat, welche 
eine Erschwerung desselben verhindert!. 


III. Abschnitt. Experimentelle Prüfung der Atemwurzeltheorie. 


1. Kapitel. Die Versuche Karstens und die Grundlagen unserer eigenen 
Untersuchungen. 


Wie wir schon in der Einführung erwähnten, wurden experimentelle 
Arbeiten zur Bestätigung der von GOEBEL geäußerten Anschauung, die 
Luftwurzeln von Sonneratia und anderen Mangrovebäumen seien At- 
mungsorgane für das übrige, im sauerstoffarmen Boden befindliche 
Wurzelsystem, erstmals von KARSTEN? ausgeführt. Seine Untersuchun- 
gen blieben seither die einzigen und wurden allgemein als Bestätigung der 
Atemwurzeltheorie aufgefaßt. Indes müssen sowohl die gedanklichen 
Voraussetzungen wie auch Einzelheiten in der Ausführung dieser \er- 
suche hier einer Kritik unterzogen werden. 

KARSTEN verwendete zu seinen Versuchen die luftwurzelartig ver- 
längerten Wurzelkniee einer Bruguiera-Art (B. eriopetala) und meint: 
„Für den geforderten Nachweis, ob diese Organe der Atmung dienen oder 
nicht, kam es zunächst darauf an, zu zeigen, ob sich die kontinuierliche 
Abscheidung einer beträchtlichen Menge von Kohlensäure feststellen 
ließe“. Er maß also die Kohlendioxydmenge, die ein solches Organ im 
Laufe einer gewissen Zeit abscheidet und erhielt Werte, die zum Teil 
sehr beträchtlich sind. Freilich sind die zu Knorren ausgewachsenen 
Wurzelkniee von Bruguiera sehr voluminöse Organe, so daß es nicht zu 
überraschen braucht, wenn sie eine starke CO,-Abscheidung zeigen. 

Um aus den so gewonnenen Werten Schlüsse auf die Atemwurzel- 
funktion der Luftwurzeln ziehen zu können, holte KARSTEN die Atmungs- 
leistung von Keimpflanzen der Bruguiera eriopetala zum Vergleich heran, 
für die (wie für Keimpflanzen überhaupt) eine besonders lebhafte At- 
mungstätigkeit angenommen werden konnte. Die von ihnen produzierte 
CO,-Menge blieb aber bei weitem hinter der von den Wurzelknorren abge- 
schiedenen zurück, d. h. es hatte ,,die erwachsene Luftwurzel eine überaus 
große Arbeitsleistung‘‘ aufzuweisen. ,,Dieses Verhalten eines relativ ge- 
ringen Volumteiles der Pflanze würde an und für sich ganz unverständlich 
sein, wenn man das erhaltene Resultat nur auf die Tätigkeit des sichtbar 


1 Vgl. WESTERMAIER, a. a. O., S. 17 und 33; ferner GOEBEL: Über die Luft- 
wurzeln von Sonneratia. Ber. dtsch. bot. Ges. 4, 255 (1886). 

2 Vgl. oben S. 318. 

3 Über die Mangrove-Vegetation im Malayischen Archipel. Bibl. Bot. 5 
(1893). 
4 A. a. O., 8.42. 
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zutage liegenden Stückes Wurzel beziehen wollte. Betrachtet man aber 
die Atmungswurzel als die vermittelnde Stelle des Gasaustausches für 
einen größeren Teil des gesamten Wurzelsystems, so wird die Größe der 
geleisteten Arbeit verständlich. Es fungiert eben eine jede solche über 
den Boden hervorgestreckte Wurzel für ein bestimmtes Areal, das den 
wechselnden äußeren Bedingungen entsprechend bald größer bald kleiner 
sein wird. KARSTEN glaubt also aus diesen Messungen entnehmen zu 
dürfen, daß die Luftwurzeln von Bruguiera und anderen Mangroven 
tatsächlich Atmungsorgane seien. 

Indes ist dagegen vor allem einzuwenden, daß die Verschiedenheit der 
beiden Objekte, die zu diesen Versuchen herangezogen wurden, zu groß 
ist, um die an ihnen gewonnenen CO,-Werte miteinander vergleichen zu 
können. Außerdem sind die Versuche nicht quantitativ durchgeführt, 
was ebenfalls jeden Vergleich unmöglich macht. Karsten hebt sogar be- 
sonders hervor, es handle sich „keineswegs um quantitative Bestimmung 
der Atmungsprodukte, sondern lediglich um Feststellung der Funktion 
dieser Organe“. Es dürfte aber kaum zu bestreiten sein, daß gerade 
für die Beurteilung der Funktion quantitative Untersuchungen die Vor- 
aussetzung sind — gibt doch jeder lebende Pflanzenteil schon an und 
für sich CO, ab. 


Mit erheblichen Fehlern ist aber auch die Durchführung der exper:r:en- 
tellen Arbeiten KARSTENS behaftet. Wir sehen davon ab, daß die Versuchspflanze 
nicht an ihrem natürlichen Standort sich befand, sondern im Buitenzorger Bota- 
nischen Garten kultiviert wurde. Schon die Wahl des Objektes ist ungünstig; 
denn Bruguiera besitzt, anstatt einfacher Luftwurzeln, wie sie Sonneratia oder 
Aricennia eigentümlich sind, Wurzelkniee?, welche die luftdichte Anbringung 
eines Respirationsgefäßes sehr erschweren. KARSTEN rechtfertigt die Verwendung 
von Bruguiera zwar damit, daß die Luftwurzeln von Sonneratia, an die auch er 
ursprünglich dachte, Chlorophyll enthielten, das durch Assimilation das Ver- 
suchsergebnis hätte trüben können. Dieser Nachteil wäre aber durch Verdunkeln 
leicht zu beheben gewesen. 

Die unglückliche Wahl des Versuchsobjektes spricht sich vor allem in der 
enormen Größe des angewandten Respirationsgefäßes aus, welche die ganze 
Versuchstechnik unnötig komplizierte. KARSTEN stülpte eine etwa 8 Liter fas- 
sende Glasglocke über das Wurzelknie und mußte, da er das Gefäß nicht an der 
Wurzel selbst anbringen konnte, gegen den Boden abdichten, was mit Zement 
und Siegellack geschah und begreiflicherweise große Schwierigkeiten verursachte. 
Nach gelungener Dichtung wurde ein CO,-freier Luftstrom durch die Glocke ge- 
saugt, der dann Absorptionsgefäße mit titriertem Barytwasser passieren mußte. 
Es dürfte sehr schwer sein, aus einem derartigen, durch seine Größe und Form 
gleich ungeeigneten Respirationsgefäß das in relativ geringen Mengen entstehende 
Kohlendioxyd quantitativ wegzuführen. KARSTEN jedenfalls hat sicher nicht 
alle Kohlensäure erfaßt, da er bei vielen Versuchen (wie seine Tabellen lehren) seine 
8 Liter fassende Respirationsglocke entweder nur mit demselben Volumen oder mit 
noch geringeren Luftmengen (5 Liter) spülte, also das mit Kohlendioxyd beladene 
Luftquantum im Respirationsgefäß nicht einmal ganz durch Frischluft ersetzte. 





1 A. a. O., S.45f. 2 A. a. O., 8.43. 3 Vgl. oben S. 370. 
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Es werden ferner keine Angaben gemacht über die Größe der zu den Mes- 
sungen herangezogenen Wurzel. Wenn sie auch für die Atmungsintensität nicht 
direkt maßgebend ist, so hätte ihre Anführung doch Anhaltspunkte für die Be- 
urteilung der gefundenen Werte geliefert. 

Ebenso mißlich ist es um die Messung der Temperatur bestellt. KARSTEN 
glau! t sie vernachlässigen zu können, zu unrecht: denn der dekadische Tempera- 
turkoeffizient der Atmung beträgt zwischen 0° und 25° 2—3 und ist auch über 
25° noch recht beträchtlich!. 

Entsprechend diesen experimentellen Fehlern schwanken die von KARSTEN 
gefundenen Kohlendioxydwerte, obwohl die Versuche immer mit dem gleichen 
Organ durchgeführt wurden, sehr stark. Sein Minimalwert beträgt 2,44 ccm 
CO,, sein Maximalwert 41,29 cem CO, in der Stunde. Solche Differenzen lassen 
natürlich kein bündiges Urteil über die Respirationstätigkeit dieser Wurzelteile 
zu, am wenigsten darüber, ob sie spezifische Atmungsorgane sind. 

Für erneute Untersuchungen dieser Art war es zunächst notwendig, 
den Begriff des Atmungsorganes überhaupt zu klären, zumal er bislang in 
der botanischen Literatur lediglich verwendet wurde, aber nie eine Prä- 
zision erfahren hat. 

Unter einem ,,Atmungsorgan“ wird man ein Glied des Pflanzen- 
körpers verstehen, welches dazu vorgebildet ist, den Austausch der At- 
mungsgase zu vermitteln. Dieser erfolgt an der Pflanze im allgemeinen 
über die ganze Körperoberfläche. Sonneratia dagegen bedarf besonderer 
Atmungsorgane voraussichtlich für die tiefer liegenden Bodenwurzeln, 
die sich, wie schon erwähnt, in einem völlig sauerstoffreien Medium be- 
finden. 

Was die Atmungsvorgänge selbst anlangt, so wäre es möglich, daß sie 
vor allem in den Luftwurzeln sich abspielen, also die verbrennbaren Stoffe 
aus den unterirdischen Wurzelteilen in die Luftwurzeln hinaufgeschickt 
und dort in den Rinden- und Phellodermzellen oxydiert werden. Viel- 
fach wird im Pflanzenreich Zucker veratmet, der vorher in Form von 
Stärke im Gewebe nachweisbar ist. In den Luftwurzeln von Sonneratia 
ist in größerer Menge nur Assimilationsstärke vorhanden, nämlich in den 
Zellen des Chloroplasten führenden Phellodermgewebes. Reservestärke 
tritt in verhältnismäßig sehr geringen Mengen auf, man findet sie, wie 
bereits angeführt wurde?, hauptsächlich in der Kolumella der Wurzel- 
haube und in den den Zentralzylinder umgebenden Rindenzellen. In- 
wieweit sie nach. Hydrolyse veratmet wird, ist schwer festzustellen. 

Es ist jedoch wahrscheinlicher, daß die Atmung des Wurzelsystems 
von Sonneratia nicht in den Luftwurzeln lokalisiert ist, sondern daß 
diesen die Bedeutung von „Nasen“ zukommt, d.h. von Zu- und Ab- 
leitungsorganen für die von den Bodenwurzeln benötigten oder gebil- 

1 Vgl. besonders KumPer, J.: Über den Einfluß der Tepmeratur auf die 
Atmung der höheren Pflanzen. Rec. trav. bot. néerl. 7, 131 (1910). Derselbe: 
Einige weitere Versuche über den Einfluß der Temperatur auf die Atmung der 
höheren Pflanzen. Ann. Jard. bot. Buitenzorg 24, 45 (1911). 

2 Vgl. oben S. 366. 
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deten Atmungsgase. Wir haben bei Behandlung der Anatomie des Wurzei- 
systems gesehen, daß das Interzellularensystem der Luft- und Boden- 
wurzeln zusammenhängt und eine Art Luftreservoir bildet, das durch seine 
Kommunikation mit der Außenluft in den Lentizellen der Luftwurzeln mit- 
tels Diffusion auf einem gewissen Sauerstoff- bzw. Kohlendioxydniveau ge- 
halten werden kann und so auch den unterirdischen Wurzeln Atmung er- 
möglicht. Die grundlegende Frage ist also die: Sorgt die Luftwurzel jeweils 
nur für sich, oder beliefert sie auch die Bodenwurzeln mit Sauerstoff? Oder 
anders ausgedrückt: Stammt die von ihr abgeschiedene Kohlensäure nur 
aus den in ihr selbst sich abspielenden Atmungsvorgängen, oder aber ist in ihr 
auch solche enthalten, die aus den Bodenwurzeln heraufdiffundiert ist? 

Für die experimentelle Verfolgung dieser Frage handelt es sich darum, 
die Eigenatmung der Luftwurzel von ihrer eventuellen Gesamtatmungs- 
leistung zu trennen. Es bestehen dann, wenn wir die Eigenatmung mit E, 
die Gesamtatmung mit @ bezeichnen, zwei Möglichkeiten, die wir in fol- 
gendem Ausdruck zusammenfassen können: 

G>E. 
Ein Atmungsorgan läge dann vor, wenn 

G>E 
wäre, also der Gesamtbetrag des abgeschiedenen Kohlendioxyds größer 
wäre als die durch die Eigenatmung der Luftwurzel gebildete Menge des 
Gases. 
Die experimentelle Trennung beider Faktoren und ihre gesonderte 
Bestimmung war demnach das Ziel unserer eigenen Versuche, bei denen 
wir uns auf Sonneratia (S. alba und S. acida) beschränkten. Ob sich die 
so erhaltenen Befunde ohne weiteres auf andere Mangroven (z. B. Bru- 
guiera, Avicennia, Ceriops) übertragen lassen, müssen besondere Unter- 
suchungen zeigen. 

Von Bedeutung für die Beurteilung der dargelegten Verhältnisse wird 
ferner eine Untersuchung der Interzellularenluft der Bodenwurzeln sein. 
Wenn der Gasaustausch sich schon auf dem Wege der Diffusion durch die 
Luftwurzeln hindurch vollziehen sollte, so müßte in den Bodenwurzeln 
sich wohl eine relative Anreicherung von Kohlendioxyd feststellen lassen. 

Endlich bedarf noch die Art des Gdswechsels zwischen Luftwurzeln 
und Atmosphäre einer experimentellen Prüfung, da hierüber niemals Ver- 
suche angestellt wurden und die Angaben in der Literatur in Widerspruch 
zu den Befunden stehen, welche uns die Anatomie lieferte. 

Vorher aber sei noch die Atmungstheorie von WESTERMAIER einer 
Kritik unterzogen, um sie von vornherein aus unseren Untersuchungen 
ausscheiden zu können. 
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2. Kapitel. Zur Kritik der WESTERMAIERSchen Theorie. 

Schon im 3. Kapitel des vorausgehenden Abschnittes1 haben wir den 
Gedankengang der Respirationstheorie WESTERMAIERs kurz erwähnt. 
Ihr Urheber knüpft an eine unvorsichtige Bemerkung SCHIMPERS an, der 
von den Mangroven sagt?: „In vielen Fällen sind gewisse Seitenwurzeln 
als Sauerstoffpumpen ausgebildet und dieser Funktion entsprechend von 
anderen Wurzeln abweichend gebaut.‘‘ ScHIMPER hat zweifellos den Aus- 
druck „Pumpe“ mehr bildlich, nicht streng physikalisch verwendet. 
WESTERMAIER® meint dazu: 

„Wäre letzteres der Fall, so müßte dagegen eingewendet werden, daß, wenn 
überhaupt Pumpwirkung vorliegt, nicht die Pneumatophoren, sondern die unter 
ihnen befindlichen Organteile, im Falle der Sonneratia acida also vor allem die 
horizontal kriechenden, ziemlich dicken Wurzeln es sind, welche als Pumpen funk- 
tionieren. Ist dies zutreffend, dann liegt das wesentliche und eigentliche At- 
mungsorgan samt Mechanismus unten im Schlamm, und die Pneumatophoren 
stellen nicht die Atmungsorgane schlechthin dar, so wenig wie die Luftröhre und 
der Mund in unserem Organismus, sondern sind wichtige Nebenapparate der At- 
mung. Sie sind Pneumathoden oder Pneumatophoren, nicht aber Atmungs- 
organe. Die verdienstvollen bisherigen Arbeiten der Autoren drängen zu dieser 
Schlußfolgerung hin, diese wurde aber nicht gezogen und formuliert. Die Ana- 
tomie wurde zu wenig beachtet und verwertet.‘ 


Nach WESTERMAIER* sind es zwei Faktoren: der vermehrte Außen- 
druck des Wassers bei Flut und die Zusammendrückbarkeit der Wurzel- 
rinde, welche sich kombinieren, um die Luft in den Bodenwurzeln nach 
der Seite des geringsten Widerstandes hin zu verschieben und über die 
Luftwurzeln auszutreiben. Er nimmt also eine Gasströmung im Wurzel- 
system an, nicht eine Entlüftung durch Diffusion, und spricht demzufolge 
auch von „langen Atemzügen‘“, welche dem Wechsel von Ebbe und Flut 
entsprechen. 

So überzeugend WESTERMAIER seine Theorie vorträgt — sie ist eine 
haltlose und durch Versuche nicht belegte Schreibtischkonstruktion. 
Nicht einmal die anatomischen Grundlagen, auf die sie aufgebaut ist, 
lassen sich voll bestätigen. Schlechter bestellt ist es noch um die physi- 
kalische Seite der Angelegenheit. So hat WESTERMAIER bei seiner An- 
nahme, es finde eine Gasströmung in den Wurzeln statt, nicht berück- 
sichtigt, daß die Interzellularen ein zum Teil sehr enges System von 
Kapillaren darstellen, das einer Gasströmung beträchtlichen Widerstand 
entgegensetzt. Wir werden auf diesen Punkt noch weiter unten zurück- 
zukommen haben. 


1 Vgl. oben S. 408. 

2 Pflanzengeographie auf physiologischer Grundlage, S. 82. Jena 1898. 

3 A.a.0.,8.12f. Wir lassen, da die Schrift schwer zugänglich ist, hier den 
Verfasser selbst reden. 

ZE 0,83. 5 Vgl. oben S. 407f. 6 Vgl. S. 441f. 
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Die augenfälligste Schwäche der Theorie liegt aber in der Behauptung 
von der Zusammendrückbarkeit der Strangwurzelrinde. WESTERMAIER 
ist naiv genug, um sie an toten Wurzeln zu konstatieren, die natürlich 
jeglichen Turgor verloren haben: 

„Von einer solchen Wurzel, die im Zusammenhang mit anderen Wurzelteilen 
als Alkoholmaterial aus Java mitgebracht worden ist, wurde ein 5—6 cm langes, 
etwa 1 cm dickes Stück durch Einlegen in Wasser und auf den Querschnitt auf- 
gesetzte Wassertropfen mit Wasser in seinen Interzellularräumen ziemlich ange- 
füllt. Die Rinde dieses Stückes war so nachgiebig (kompressibel), daß schon beim 
bloßen Halten des Stückes mit den Fingern der dabei unwillkürlich ausgeübte 
geringe Druck hinreichte, um augenblicklich Wasser aus dem oberen Rinden- 
querschnitt austreten zu lassen, das dann sofort wieder verschwindet, wenn man 
mit dem so schwachen Druck nachläßt. Hieraus und aus der Anatomie dieser 
Organe überhaupt läßt sich schließen, daß abgesehen vom vermehrten Wasser- 
druck auch schon geringe Krümmungen oder Bewegungen solcher zusammen- 
drückbarer Wurzelteile hinreichen, um auf die in ihnen enthaltene Interzellular- 
luft verschiebend einzuwirken.“1 

Wie aber verhalten sich frische Wurzeln? An ihnen ist die Rinde 
keineswegs so leicht zu komprimieren wie an Alkoholmaterial, im Gegen- 
teil: sie macht einen für ihren zarten Bau erstaunlich resistenten Ein- 
druck. Leider verfügen wir nicht über zahlenmäßige Bestimmungen, die 
zeigen könnten, bis zu welcher Höhe man Wurzeln einseitig belasten 
kann, bevor eine Kompression der Rinde eintritt. In der Natur aber 
wirkt der Druck des Wassers noch dazu allseits gleichmäßig auf die runde 
Wurzel ein, was eine nennenswerte Deformation noch unwahrscheinlicher 
macht. Es würde sich die Wurzelrinde, wenn sie so nachgiebig wäre, auch 
schwerlich im Boden entfalten können. Denn, wie wir sahen?, erreichen 
die Interzellularen von der Spitze aus erst ganz allmählich ihre endgültige 
Größe, wobei das Flächenwachstum und der Turgor der Armzellen dem 
Außendruck entgegenarbeiten müssen. Es ist also kaum zu erwarten, 
daß eine experimentelle Prüfung der Gedankengänge WESTERMAIERS 
ein positives Ergebnis haben wird?. 


3. Kapitel. Die Wege des Gasaustausches zwischen den Luftwurzeln und 
der Atmosphäre. 

Entsprechend dem Unterschied zwischen kutikulärer und stomatärer 

Transpiration können wir an den Luftwurzeln von Sonneratia zwischen 

»Hautatmung“ und ,,Porenatmung“ unterscheiden, d. h. es kann sich 





1 WESTERMAIER, a. à. O., S. 18. 

2 Vgl. S. 400f. 

3 Auch Karsten (Die Mangrove-Vegetation. Die Vegetationsbilder, heraus- 
gegeben von G. KARSTEN u. H. ScHEncK 2 [Jena 1905]) kommt zu einer Ableh- 
nung der Theorie WESTERMAIERS und meint, sie erledige sich schon durch den 
Hinweis, daß ein zäher Schlamm immer noch zu viel. Widerstand leistet, um den 
Druck des Flutwassers für die ihm eingelagerten Pflanzenorgane fühlbar zu 
machen. 
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der Gasaustausch — sei es, daB er auf dem Wege der Diffusion oder der 
Strömung vor sich geht — zwischen dem Interzellularensystem der Rinde 
und der Atmosphäre entweder durch die Korkbekleidung hindurch oder 
über die lentizellenartigen Schälstellen vollziehen. Die Anatomie des 
Periderms, die wir oben schon schilderten 1, läßt erwarten, daß der ,,kuti- 
kuläre‘‘ Gaswechsel an Bedeutung hinter dem ,,stomatiaren“ zurücktritt. 
Denn da die Korkzellen lückenlos aneinanderschließen, andererseits aber 
in den Schälstellen zahlreiche feine Poren vorhanden sind, so wird der 
Gasaustausch in der Hauptsache durch die letzteren hindurch erfolgen?. 
Ein Teil der Gase könnte sich allerdings auch in dem die toten Korkzellen 
erfüllenden Wasser lösen (von außen der Sauerstoff, von innen das Kohlen- 
dioxyd) und aus ihm auf der einen Seite in die Interzellularen, auf der 
anderen in die Atmosphäre übertreten. Es ist aber nach den Untersu- 
chungen von WIESNER® anzunehmen, daß die verkorkten Membranen des 
Phellems der Diffusion der gelösten Gase einen nicht unerheblichen 
Widerstand entgegensetzen. Keinesfalls ist es zweckmäßig, von einem 
„diosmotischen“ Gasaustausch zwischen Rinde und Atmosphäre zu reden, 
wie das in der einschlägigen Literatur teilweise geschieht, ohne daß 
sich die Autoren anscheinend überlegt haben, was hier darunter zu ver- 
stehen ist*. 

Wir stehen somit vor der Aufgabe, das Verhältnis der beiden mög- 
lichen Wege des Gasaustausches experimentell zu bestimmen. Es soll 
dies in der Weise geschehen, daß wir die ,,stomatare“ Komponente aus- 
zuschalten und die ,,kutikuläre‘* Gasabgabe allein zu messen versuchen. 


Wir bedienten uns dabei einer sehr einfachen Apparatur (Abb. 61). Über 
die zu untersuchende Wurzel (W) wurde an der Schnittstelle ein Gummischlauch 
gezogen, der luftdicht anschloß. Das andere Ende war offen, konnte aber durch 
einen Quetschhahn (A) geschlossen werden. In den Schlauch wurde außerdem 
noch, mittels T-Stück, ein Manometer mit Millimeterskala (M) eingeschaltet. 


1 Vgl. S. 411f. 

2 Auch die Transpiration der Luftwurzeln dürfte hauptsächlich in den Schäl- 
stellen vor sich gehen. Läßt man nämlich eine Luftwurzel austrocknen, so 
schrumpft das Rindengewebe zuerst in der Umgebung dieser durch keine Kork- 
häute geschützten Stellen. Von hier aus dehnt sich die Schrumpfung über die 
ganze Oberfläche aus. Auch für die gewöhnlichen Lentizellen läßt sich nach- 
weisen, daß sie die Transpiration erheblich fördern. Vgl. dazu HABERLANDT, G.: 
Physiologische Pflanzenanatomie, 5. Aufl., S.445 (Leipzig 1918) und die dort 
zitierte Literatur. 

3 WIESNER arbeitete mit den Lamellen vom Kork der Korkeiche und mit dem 
Periderm der Kartoffel und kam zu dem Ergebnis, „daß die Membran der Kork- 
zellwand... für Luft undurchlässig ist, und daß durch diese Korkzellen ein Aus- 
gleich des inneren Gasdruckes mit dem Atmosphärendrucke nicht einzutreten 
vermag“ (Versuche über den Ausgleich des Gasdruckes in den Geweben der Pflan- 
zen. Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. 79, Abt. I, 368 [1879)]). 

4 Vgl. S. 419. 
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Ein Quetschhahn (B) befand sich auch unmittelbar hinter dem über die Wurzel 
gezogenen Ende des Schlauches. 
Wurde bei A Druck gegeben, so stieg das Quecksilber in M bis zu einer ge- 
wissen Höhe an, die abgelesen wurde. Nach Öffnung des Quetschhahnes B 
erfolgte sodann durch die Luftwurzel hin- 
durch ein Druckausgleich, der bald schnel- 
ler bald langsamer sich einstellte, je nach- 
M dem die Schälstellen intakt oder verstopft 
waren. Bei Eintauchen der Wurzel in ein 
Glas mit Wasser konnte man das Tempo des 
Vorganges in dem Auftreten von Gasblasen 
gut beobachten. 


Das Ergebnis solcher Versuche an 
einer Reihe von intakten jüngeren Luft- 
W wurzeln annähernd gleicher Größe ist 





_ in Tabelle 14 zusammengestellt. 
pe pe er A nelle Innerhalb 5 Minuten: ging also der 
Druckausgleich. 1° Luftwurzel, M Mano- Überdruck, der durchschnittlich 60 mm 
num, 4 eut D Gutislhähns. Quecksilber betrug, auf 1,5—5 mm zu- 


rück und glich sich bei weiterem Zuwarten schlieBlich vollständig aus. 
Da sich gerade an den Schälstellen ein lebhafter Austritt von Luftblasen 


Tabelle 14. Versuche über Druckausgleich mit intakten Luftwurzeln. 














I Beginn 12.05 Ubr 60,0 mm Uberdruck 
Schluß 1210 , et NE 

TE Beginn : 12.19 Ubr ! 66,0 mm Uberdruck 
Schluß 12.24 „ 5,0 ,, ” 

m: Beginn 12.32 Uhr 60,0 mm Überdruck 
a ee einen mise 

IV Beginn 13.06 Uhr | 60,0 mm Überdruck 


Schluß 13.11 „ 15 „ ” 


1 Die Versuche IL und III werden im Anhang (S. 464ff.) zur Berechnung der 
Zahl N (auf Grund des PorsseuiLLeschen Gesetzes) herangezogen, d.h. der 
„effektiven Porenzahl“ oder der Zahl der geraden Kapillaren, welche den gleichen 
Strömungswiderstand wie die unregelmäßig verlaufenden Luftgänge der Lenti- 
zellen bietet. Vgl. dazu auch oben S. 418. Für die Berechnung ist neben den anderen 
Daten noch das Volumen der in der Apparatur enthaltenen Luft (v) wichtig. Die 
beiden Versuche liefern uns also, wenn wir mit p, den Atmosphärendruck, mit p, 
und p, die am Manometer abgelesenen Überdrucke am Beginn und am Ende des 
Druckausgleiches, mit ¢ die Versuchsdauer bezeichnen, die folgenden Werte: 


II ILE 
, Dyn 
p, = 760 mm Hig (= 1,014 - 106 7) p, = 760 mm Hg (= 1,014 - 105 as) 
Ps ~ pP, = 66mm Hg Pa — P, = 60 mm Hg 
Py — P, = 5 mm Hg Py — D, =2,5 mm Hg 
t = 300 sec v = etwa 20 em?’ t = 300 sec v = etwa 20 cm? 
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zeigte, so war schon nach diesen Versuchen anzunehmen, daß die Lenti- 
zellen die eigentlichen „Pneumathoden“ sind. Was geschieht nun, wenn 
man die Lentizellen verstopft? 


Das ist auf verschiedene Weise möglich. Z. B. könnte man die Lentizellen 
mit Kitt überstreichen. Eleganter aber ist eine andere Methode, bei der man die 
feinen interzellularen Luftgänge, welche die äußeren Rindenschichten durch- 
setzen, selbst verstopft. Man braucht die lebenden Zellen, welche die Luftwege 
begrenzen, nur mit Chloroform abzutöten. Alsdann tritt aus ihnen Zellflüssigkeit 
aus und infiltriert das Gewebe so gründlich, daß man schon an der veränderten 
Färbung erkennt, daß die Luft daraus verdrängt und durch Wasser ersetzt ist. 
Das Chloroform könnte dabei sogar noch eine andere Wirkung haben. Da der 
wachsartige Belag der Füllzellen, wie oben bemerkt!, sich in Chloroform langsam 
löst, so wird er bei Betupfen der Schälstellen mit dieser Flüssigkeit verteilt werden 
und nach Verdampfen des Lösungsmittels die feinen Poren verkleben. Inwieweit 
diese Möglichkeit in Frage kommt, ist wohl schwer zu entscheiden. 

Die Behandlung der Schälstellen mit Chloroform geschah entweder durch 
Betupfen oder durch Eintauchen in die Flüssigkeit, zum Teil wurden die Luft- 
wurzeln auch in Chloroformdampf gebracht, worin man sie allerdings längere Zeit 
belassen myß, wenn das Rindengewebe abgetötet werden soll. 


Tabelle 15. Versuche über Druckausgleich mit chloroformierten 
und ungeschälten Luftwurzeln. 


A. Wurzeln, deren Schälstellen mit Chloroform betupft wurden. 














1 Beginn | 13.55 Uhr 66,0 mm Überdruck 
Schluß | 14.05 ” 59,5 ” ” 

u Beginn 14.20 Uhr 66,0 mm Überdruck 
Schluß 14.30 ” 60,5 ” ” 

In Beginn 15.58 Uhr 60,0 mm Überdruck 
Schluß | 16.03 ” 58,0 „ ” 








B. Wurzel, die in Chloroform getaucht wurde. 





Beginn 12.16 Ubr | 60,0 mm Überdruck 
Schluß ie vs 


C. Wurzeln, die sich 3 Stunden (I und II) bzw. 5 Minuten (III) 
in Chloroformdampf befanden. 























I Beginn 12.45 Uhr 60,0 mm Uberdruck 
Schluß 12.55 „ 58,0 „ u 

II Beginn 12.56 Uhr 60,0 mm Überdruck 
Schluß 13.01 „ 59,0 „ ” 

In Beginn | 16.04 Ubr 60,0 mm Überdruck 
Schluß 16.09 ” 52,0 ” ” 





1 Vgl. S. 418. 
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Tabelle 15 (Fortsetzung). 
D. Versuch mit ungeschälter Wurzel. 
Beginn | 1210 Uhr 60,0 mm Überdruck 
Schluß 12.15 „ | 57,5 , ” 


Bei Verwendung „chloroformierter‘‘ Luftwurzeln ist also der Druck- 
abfall sehr gering, in Versuch C I z. B. fiel das Quecksilber in 10 Minuten 
nur um 2 mm, während an einer intakten Wurzel der Druck in der Hälfte 
der Zeit sich fast vollkommen ausgleicht. Allein in Versuch C III erfolgte 
ein stärkerer Druckabfall (in 5 Minuten um 8 mm), was leicht verständ- 
lich ist, weil die betreffende Wurzel sich nur 5 Minuten im. Chloroform- 
dampf befunden hatte. 

Zum Vergleich wurde auch noch eine Messung mit einer ,,ungeschäl- 
ten“ Luftwurzel gemacht, d. h. einer solchen, deren Korkmantel allseits 
geschlossen war und nur zwei noch nicht aufgesprungene Lentizellen be- 
saß. Ihr Verhalten gegen Überdruck ist in Tabelle 15 unter D aufgeführt. 
Die aus Phellemgewebe bestehenden Zwischenlamellen sind also für Luft 
so gut wie undurchlässig, was mit dem anatomischen Befund in Einklang 
steht. Sind doch, entgegen den Angaben KrLesauns für die Zwischen- 
streifen der Lentizellen einheimischer Holzgewächse 1, in ihnen auch keine 
Lücken vorhanden. 

Es fragt sich nun noch, ob der an chloroformierten Wurzeln zu beobachtende 
geringe Druckabfall etwa auf ,,kutikularem“ Gasaustritt beruht, oder ob er von 
kleinen, nicht zu vermeidenden Undichtigkeiten der Apparatur hervorgerufen 
wird. 

Dazu wurde ein Kontrollversuch ohne Wurzel angestellt, einfach in der Weise, 
daß der Schlauch mittels Quetschhahn B direkt hinter der Wurzel abgeklemmt 
wurde. Für mehrere Messungen, die immer dasselbe Ergebnis zeitigten, sei eine 
als Beispiel angegeben: 

Beginn 14.45 Uhr ......... Überdruck 66 mm 
BE Er asus sie: a 63 ,, 

Auch so also sinkt das Quecksilber um einige Millimeter, der Druckabfall bei 
Verwendung chloroformierter Wurzeln liegt demnach innerhalb der Fehlergrenze 
der Apparatur und ist lediglich eine Folge von kleinen Undichtigkeiten. 

Aus den vorstehend mitgeteilten Versuchen kénnen wir schlieBlich 
zweierlei Schliisse ziehen. Zunächst geht aus ihnen hervor, daB intakte 
Luftwurzeln tatsächlich für Gase, auch für Gasströmungen, wegsam sind, 
daB sich also ein Uberdruck durch sie hindurch ausgleicht. Sodann lehren 
die Zahlen, daß der ,,kutikulare‘‘ Gasaustausch, wenn er überhaupt 
nennenswert ist, dem „stomatären‘ gegenüber gar nicht ins Gewicht 
fallt?. Es ist deshalb für den Gaswechsel nicht die Größe der Luftwurzel 

1 Vgl. oben S. 417. 

2 Bei diesen Überlegungen ist aber zu berücksichtigen, daß der ,,kutikulare“ 
Gasaustausch bei den Druckversuchen nicht in dem MaBe zur Geltung kommen 
muß wie der „stomatäre“‘, da der letztere ein Strömungsvorgang, der erstere ein 
Diffusionsvorgang durch Zellmembranen ist. 











von Sonneratia Linn. f. und ihre biologische Bedeutung. 429 


(ihr Umfang oder ihr Volumen) maßgebend, sondern allein die Zahl der 
Schälstellen oder Lentizellen. Dasselbe Ergebnis werden weiter unten 
zu beschreibende Versuche mit verfeinerter Technik lehren, auf die hier 
vorgreifend hingewiesen sei (S. 452 f.). 

Von Interesse sind hier noch Beobachtungen iiber den Luftaustritt aus den 
Schälstellen. Man taucht dazu die Luftwurzel in Wasser ein und gibt mit oben 
verwendeter Apparatur Uberdruck auf die Schnittfläche. Hat sich eine Gasblase 
abgelôst, so erscheinen zunächst wie aus zahllosen Poren kleinste Bläschen, die 
sich rasch vergrößern, zusammenflieBen und eine große Blase bilden. Gibt man 
statt Überdruck Unterdruck, so werden die Blasen in die Wurzel zurückgesogen. 

Weiterhin verhalten sich eben entstandene Schälstellen anders als solche, die 
sich schon vor einiger Zeit geöffnet haben. Präpariert man eine bereits abge- 
hobene, aber noch nicht aufgesprungene Korklamelle ab, so kann man beob- 
achten, daß die Luft auf der ganzen Lentizellenfläche gleichmäßig hervortritt. 
An älteren Schälstellen dagegen erfolgt der Luftaustritt stets vom Rande her. 
Die Gasblasen kommen unter den nach außen umgebogenen Rändern der aufge- 
sprungenen Korklamellen hervor, wachsen an und lösen sich schließlich ab. Die 
Erscheinung erklärt sich so, daß die Schälstellen sich seitlich ausdehnen, die 
jüngsten Teile also immer peripher liegen, während sich in der Mitte bald wieder 
ein undurchlässiger Zwischenstreifen bildet. 


4. Kapitel. Der Kohlendioxydgehalt der Interzellularenluft. 

Nach der Annahme der Atemwurzeltheorie haben die Luftwurzeln 
von Sonneratia eine doppelte Funktion: die Zuleitung von Sauerstoff in 
die Bodenwurzeln und die Ableitung von gebildetem Kohlendioxyd aus 
denselben. Soll dieser Vorgang auf dem Wege der Diffusion erfolgen, so 
erfordert er ein Partialdruckgefälle der Kohlensäure von den Boden- 
wurzeln zur Außenluft. Man müßte also in den Interzellulargasen der 
Bodenwurzeln, z. B. der Strangwurzeln, eine gewisse Anreicherung von 
CO; feststellen können. 

Wir haben deshalb Bestimmungen des CO,-Gehaltes der Interzellu- 
larenluft ausgeführt. Man muß dazu nur Gelegenheit finden, eine größere 
Anzahl von Strangwurzeln unverletzt aus dem Boden heben zu können, 
was uns besonders in der Mangrove bei Poka auf Ambon gelang!. 

Die Interzellularen der Strangwurzeln lassen sich durch Ausdrücken 
unter Wasser leicht von den eingeschlossenen Gasen befreien. Fängt man 
diese mittels eines Trichters unter Wasser auf und gibt Barytwasser 
hinzu, so erhält man eine starke Fällung von Bariumkarbonat. 

Wir suchten diesen Versuch quantitativ zu gestalten, indem wir die 
Interzellularenluft in genau austarierten Stöpselflaschen auffingen. Dann 
wurde aus einer Bürette rasch austitriertes Barytwasser (5,0 com) hinzu- 
gesetzt, verschlossen und gut durchgeschüttelt. Hierauf wurde mit 


16 HCl zurücktitriert. Man muß natürlich 5 ccm vom titrierten Inhalt 
der Flasche abziehen und Temperatur sowie Barometerstand bei Zugabe 


1 Vgl. S. 362 und Abb. 9. 
Planta Bd. 18. 28e 
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Tabelle 16. Kohlendioxydgehalt der Interzellularenluft. 


























| v = 5 ccm se À verbrauchen 
u t/pmm Flasche Ba(OH), com ,, Ha Vol. % CO: 
| in cem in com = ; 
| vor Zusatz | nach Zusatz 
| | 
I | 25/760 | 295 5 | 19,50 17,30 0,93 
II | 25/766 295 5 11,34 9,57 0,70 
II | 25/766 295 5 11,34 9,50 0,77 
IV | 25/765 595 5 10,95 | 8,30 0,54 


des Barytwassers ablesen, wenn man das Volumen des Kohlendioxyds in 
Prozenten ausdrücken will. Sehr genau wird diese Methode zwar nicht 
sein, aber sie ergibt ganz brauchbare Resultate und ist vor allem am 
Standort bequem ausführbar. Die ermittelten Werte zeigt Tabelle 16. 

Es sind nach den Ergebnissen dieser Proben also ganz beträchtliche 
Mengen Kohlendioxyd in den unterirdischen Teilen des Wurzelsystems 
enthalten. Andererseits ist der Kohlendioxydgehalt der Luft, in welcher 
sich die oberirdischen Teile der Luftwurzeln befinden, nach den auf 
8.355 f. mitgeteilten Messungen sehr gering und bewegt sich zwischen 0,03 
und 0,04%, unterscheidet sich also nicht von den für die Normalluft 
üblichen Werten. Von einer Kohlendioxydanreicherung über dem Boden, 
wie sie z. B. über Waldboden vielfach stattfindet, kann keinesfalls ge- 
sprochen werden. 

Es besteht also zwischen der inneren Atmosphäre der Bodenwurzeln 
und der die Luftwurzeln umgebenden Luft hinsichtlich des CO,-Gehaltes 
ein deutliches Konzentrationsgefälle. Da ferner von den Bodenwurzeln 
zu den Luftwurzeln und von diesen in die äußere Atmosphäre eine für 
Gase wegsame Verbindung besteht, so muß ein stetiger Ausgleich dieses 
Konzentrationsgefälles durch Diffusion des Kohlendioxyds nach oben 
stattfinden. Entsprechend muß Sauerstoff nach unten diffundieren. Läßt 
sich nun ein solcher Ausgleich an der Pflanze wirklich nachweisen? Dies 
ist die Frage, die wir in den nächsten Kapiteln zu beantworten haben. 

5. Kapitel. Respirationsversuche am Standort. 

Nehmen wir gemäB den Darlegungen am Schlusse des vorausgehenden 
Kapitels einmal an, daB aus den Bodenwurzeln auf dem Wege der Diffu- 
sion Kohlendioxyd in die Luftwurzeln und von diesen in die Atmosphäre 
befördert wird. Dieser Diffusionsstrom würde, wenn man die Luftwurzel- 
rinde unmittelbar über dem Boden abbände, d. h. die Kommunikation 
der Interzellularen zerstörte, unterbrochen. Es müßte also, wenn der 
Transport überhaupt einen nennenswerten Betrag erreicht, die Kohlen- 
dioxydabgabe der Luftwurzel nach Abbinden kleiner sein als vorher, sie 
wäre auf die Eigenatmung (E) reduziert. 

Wir haben dies durch Versuche am Standort zu bestätigen versucht 
in der Weise, daß jeweils zuerst die CO,-Abgabe der Luftwurzel ohne 
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Rindenquetschung, also ihre Gesamtatmung (G), darauf nach Unter- 
brechung der Luftwege ihre Eigenatmung (E) bestimmt wurde. Bevor 
wir aber auf die Versuche selbst eingehen, müssen wir einiges über die 
Lage des Versuchsplatzes und über die benutzte Apparatur anmerken. 


In der Mangrove bei Bélawan (Sumatras Ostküste) sind die Verhältnisse 
-ingofern günstig, als hier durch das Sumpfgebiet die große Verkehrsstraße zwi- 
schen Medan und dem Hafenort Bélawan gelegt ist, auf der man mittels Kraft- 
wagen nahe an einen geeigneten Versuchsplatz herangelangen kann. Außerdem 
führt hier entlang der Straße ein aufgelassener Bahndamm durch die Mangrove, 
der aus sandigem Material aufgeschüttet ist und so die Möglichkeit bietet, wenig- 
stens einen Teil der Apparatur auf einigermaßen festem Boden zu installieren. 
Unmittelbar seitlich davon befindet sich eine üppige Schlamm-Mangrove von 
Sonneratia acida, so daß wir uns entschlossen, hier die Versuche auszuführen 
(® auf Tafel I). 

Wichtig ist die Beachtung der Gezeiten. Man muß sich durch die Beobach- 
tung der Ebbetermine einen passenden Zeitpunkt für die Arbeiten heraussuchen, 
um nicht von der in der Mangrove meist sehr plötzlich einsetzenden Flut über- 
rascht zu werden. Wir benötigten für jede Messung mit allen Vor- und Nach- 
arbeiten etwa 7 Stunden. 

Für die Konstruktion der zu benutzenden Apparatur waren folgende Gesichts- 
punkte maßgebend: sie mußte am Standort, also im Mangrovesumpf, verwendbar 
sein, mußte eine Anbringung des Respirationsgefäßes ohne Verletzung der Wurzel 
ermöglichen, und sollte neben der quantitativen Erfassung der abgeschiedenen 
Kohlensäure eine wenigstens angenäherte Bestimmung des aufgenommenen 
Sauerstoffs erlauben. Letzteres war deshalb wichtig, weil es an sich sehr wohl 
denkbar ist, daß die Bodenwurzeln ihre Atmungsenergie auf intramolekularem 
Wege gewinnen, also nicht so sehr Sauerstoff aufnehmen als Kohlendioxyd ab- 


geben. Auch bleibt der Quotient [+ oft hinter dem Wert 1 zuriick, weil statt 


CO, zunächst organische Säuren gebildet werden. SchlieBlich war es auch denk- 
bar, daß der in den Bodenwurzeln benötigte Sauerstoff zum Teil auf einem 
anderen Weg, z. B. durch die Nährwurzeln der Luftwurzeln, aufgenommen wird. 

Es mußte also, damit der O,-Verbrauch und die CO,-Abscheidung gemessen 
werden konnten, CO,-freie Luft von bekannter O,-Konzentration über die in ein 
Respirationsgefäß eingebrachte Luftwurzel geleitet werden. Das schloß die An- 
wendung einer einfachen Saugapparatur, wie sie KARSTEN benutzte, von vorn- 
herein aus. An ihre Stelle hatte eine geschlossene Apparatur zu treten, in der 
die für den besonderen Zweck vorbereitete Luft aus einem Reservoir mittels 
Druckgefäß durch die Respirationskammer befördert und nach Passieren des 
Absorptionsgefäßes für CO, ohne Unterbrechung des Versuches auf ihren O;- 
Gehalt geprüft werden konnte. Wir geben an Hand von Abb. 62 nachfolgend eine 
kurze Beschreibung. 

Das Luftreservoir oder Gasometer (A) besteht aus einer 3 Liter fassenden 
Pulverflasche mit vierfach durchbohrtem, gut schließendem Gummistopfen. Zum 
Schutz vor Temperaturschwankungen steht sie in einer Kiste mit Holzwolle. Der 
Gummistopfen trägt ein Stielthermometer (t), um die Temperatur des abgeschlos- 
senen Luftvolumens außerhalb des Holzkastens ablesen zu können, ferner ein aus 
Kapillarrohr gefertigtes Quecksilbermanometer (m), ein bis zum Grund reichendes 
etwa 7 mm weites, gerades Zuleitungsrohr (g) und einen rechtwinkligen Kapillar- 
Dreiwegehahn (h,) von etwa 2 mm lichter Weite. 

Als Druckgefäß (K) dient eine 3 Liter fassende Klärflasche, in deren Tubus 

28* 
























N 


125 ccm fassende Glasröhre in Anwendung. Zur Ausschaltung der Assimilations- 
igkeit der Luftwurzel muß die Respirationskammer ganz in schwarzes Papier 
gehüllt werden. 


1 Vgl. G. Just: Z. physik. Chem. 37, 











Abb. 62. Apparatur zu den Standortsversuchen. Z Luftwurzel. Sonstige Erklärung im Text. 


342 (1901). 
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ein rechtwinklig abgebogener, nicht zu enger Glashahn (h,) sitzt, der mittels eines 
kurzen Stückes Gummischlauch mit dem Zuleitungsrohr des Luftreservoirs (g) 
verbunden ist. Zum Zwecke leichterer Regulierbarkeit ist der eine Hahnschenkel 


durch einen angeschmolze- 
nen Glasstab verlängert. Die 
Klärflasche ist mit einer sorg- 
fältig ausgemessenen Halbli- 
tereinteilung versehen. Als 
Druckflüssigkeit verwende- 
ten wir anstatt Wassers Gly- 
zerin, da dieses sowohl für 
Sauerstoff wie für Kohlen- 
säure ein denkbar geringes 
Lösungsvermögen besitzt!. 
So konnten wir das Gasome- 
ter direkt mit CO,-freier Luft 
beschicken. Bei Verwendung 
von Wasser hätte dieses vor 
jedem Versuch erst ausge- 
kocht werden müssen. Oder 
aber es wären zwischen Gaso- 
meter und Respirationsgefäß 
zu schaltende Absorptions- 
getäBe für CO, notwendig 
gewesen, was den vor dem 
Versuch mit CO,-freier Luft 
zu spülenden Raum vergrö- 
Bert und die Aufstellung der 
Apparatur im Gelände er- 
schwert hätte. 
Die Respirationskammer 
(C) ist ein zylinderförmiges 
Glasrohr, das oben in das 
Zuleitungsrohr (z) übergeht. 
Das Ableitungsrohr (a) ist 
etwa3cm vom unteren Rand 
entfernt seitlich angesetzt, 
nach oben abgebogen und 
mittels eines eingekitteten 
Korkes am Zylinder selbst 
estützt. Wir verwendeten 
im allgemeinen ein Respira- 
tionsgefäß von 4,5 cm lichter 
Weite und 33cm Länge, das 
einen Inhalt von etwa 500 ccm 
besaß. Bei kleineren Wurzeln 
kam eine in denselben Pro- 
portionen angefertigte, nur 
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Die Verbindung zwischen Gasometer und Respirationsgefäß, die unter Um- 
ständen recht lang (1,5 m) sein muß, wird, um nicht unnötigen toten Raum 
spülen zu müssen, mit einer Kapillarröhre hergestellt. 

Aus dem gleichen Grund wird hinter das Respirationsgefäß zur Beseitigung 
des Transpirationswassers nicht eine gewöhnliche Waschflasche, sondern ein mit 
konzentrierter Schwefelsäure gefüllter Kaliapparat nach GREINER und Friep- 
RICHS geschaltet (D), der einen sehr geringen toten Raum bei denkbar großer 
Berührungsmöglichkeit mit der Absorptionsflüssigkeit besitzt. 

Zur Absorption der gebildeten Kohlensäure benutzten wir eine mit Baryt- 
wasser beschickte Pettenkoferröhre (E), an welche sich ein rechtwinkliger Drei- 
wegehahn (A,) anschloß. Er trug an einem Schenkel ein Natronkalkrohr (n). 





Abb. 63. Installation der Apparatur am Standort. Links Luftwurzeln von Sonneratia acida, von 
denen eine zum Versuch herangezogen ist. 


Der Transport der Apparatur erfolgte mit Hilfe einer passenden Kiste, die 
nachher auch zur Installation des Gasometers und des Druckgefäßes verwendet 
werden konnte (Abb. 63). Im übrigen wurden die Apparateteile entweder an 
Stativen oder, soweit sie über den Schlamm zu liegen kamen, an eingebohrten 
Stöcken befestigt. 

Die Durchführung einer Messung gestaltete sich folgendermaßen. 


I. Vorarbeiten. 
1. Füllung des Gasometers. Es wird die Schlauchverbindung zwischen A und 
K gelöst und A vollständig mit Glyzerin gefüllt. Sodann wird À an Stelle von K 
hochgestellt und mittels eines an g angehängten Hebers das Glyzerin aus À in K 
hinübergehebert. Die so durch À, angesogene Luft wird durch Vorschalten einer 
Waschflasche mit starker Kalilauge und eines 50 cm langen Natriumkalkrohres 
völlig von CO, befreit. Nach vollzogener Füllung des Gasometers mit Luft und 


Planta Bd. 13. 28b 
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des Druckgefäßes mit Glyzerin werden beide Teile wieder an ihren ursprünglichen 
Platz gestellt. Unterdessen wird 

2. die Aufkittung des Respirationsrohres auf die Wurzel besorgt. Ein passen- 
der Kork wird so gebohrt, daß er bequem und ohne Beschädigung des Periderms 
über die Wurzel gezogen werden kann. Ist dies nicht möglich, so schneidet man 
ihn in zwei Hälften, die man an der Wurzel wieder zusammenkittet. Dann wird 
er mit einem Kitt, der in passender Konsistenz aus Kolophonium und Bienen- 
wachs bereitet isi, sorgfältig befestigt. Mit demselben Kitt wird das Respirations- 
rohr auf den Kork gedichtet und außerdem in dasselbe durch die Gasableitungs- 
röhre (a) reines Quecksilber gegossen, so daß dieses den Boden des Respirations- 
gefäßes vollständig bedeckt (Q). Um eine Berührung des Quecksilbers mit der 
Wurzel zu vermeiden, bestreicht man sie beim Aufsetzen des Korkes bis zur 
Höhe des Quecksilberspiegels mit Kitt. Man erreicht so eine absolut gasdichte 
Verbindung zwischen Luftwurzel und Respirationskammer, die höchstens durch 
Erweichen des Kittes bei hohen Temperaturen gefährdet ist. Man darf deshalb 
der Kittsubstanz nicht Wachs im Überschuß beigeben. 

Schon vor der Aufkittung der Respirationsröhre wird in den Versuchen, wo 
dies vorgesehen ist, das Rindengewebe abgebunden. Es geschieht dies durch 
eine doppelte Drahtligatur, die der Luftwurzel unter dem Respirationsgefäß un- 
mittelbar über dem Boden angelegt und nachher noch mit Kitt überstrichen wird. 
Durch anatomische Untersuchung nach dem Versuch kann man feststellen, ob 
durch die Abquetschung die Luftwege wirklich vollkommen unterbrochen worden 
sind. Anstatt eine Ligatur anzubringen, könnte man die Luftwurzel auch ringeln, 
wenn man nur für gehörige Auskittung der Ringelstellen sorgte (da unter Über- 
druck gearbeitet wird). Allerdings wird dadurch die Rinde in erheblichem Maße 
verletzt, was eine erhöhte CO,-Abscheidung infolge traumatischer Reize ver- 
ursachen könnte. 

An die Anbringung des Respirationsgefäßes schließt sich 

3. die Dichtigkeitsprüfung der Apparatur an, die jedesmal sorgfältig durch- 
geführt werden muß. Man schließt die Apparatur hinter der Waschflasche (D), 
gibt einen gewissen Überdruck und beobachtet am Manometer seine Konstanz. 
Es folgt sodann 

4. die Spülung der Apparatur mit CO,-freier Luft. Die mit Glyzerin bis oben 
gefüllte Druckflasche (K) wird wieder mit dem Zuleitungsrohr (g) des Gasometers 
verbunden und der Hahn (h,) geöffnet. Die Spülung ist beendet, wenn der Gly- 
zerinspiegel bei der Marke 0 der Eichungsskala des Druckgefäßes angelangt ist. 
Es sind dann 600 ccm CO,-freie Luft durch die Apparatur geströmt. Die Spülung 
muß mit der gleichen Strömungsgeschwindigkeit wie beim Versuch durchge- 


führt werden. 
II. Bestimmung des gebildeten Kohlendioxyds. 

Nachdem das Pettenkoferrohr aus einer automatischen Bürette mit 50,0 cem 
Barytwasser (30 g Bariumhydroxyd, 2g Bariumchlorid unter Zusatz von etwas 
Phenolphthalein in 1 Liter Wasser gelöst) gefüllt und an das Absorptionsgefäß 
mit Schwefelsäure (D) angeschlossen worden ist, werden in 4 Stunden genau 
2 Liter Luft aus dem Gasometer durch die Apparatur gedrückt. Nach Schluß 
des Versuches werden aus der EIERN zweimal 10 ccm möglichst klare 
Lauge herauspipettiert und mit - 50 HCl aus einer 20 ccm-Biirette, die 0,05 ccm 
genau abzulesen gestattet, zuriicktitriert: Temperatur und Uberdruck im Gaso- 
meter werden am Beginn und Ende des Versuches abgelesen. 
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III. Die Sauerstoffbestimmung. 

Zur Bestimmung des verbrauchten Sauerstoffs wurde die gasanalytische 
Methode von HzmPrer (Absorption des Sauerstoffs durch alkalische Na-Hydrosul- 
fitlösung) angewandt. Vor Beginn des Versuches wurde eine Probe der Luft im 
Gasometer durch den einen Schenkel des Dreiwegehahns (h,) entnommen und 
analysiert. Dann wurden genau 2 Liter Luft von bekanntem Druck (Barometer- 
druck + Überdruck im Gasometer) und Temperatur durch die Apparatur ge- 
leitet und nach 2 und 4Stunden am freien Schenkel des Dreiwegehahns (h,) durch 
Anhängen des Hempetschen MeBrohres je eine Luftprobe entnommen, ohne daß 
dabei der Versuch hätte unterbrochen werden müssen. Die Differenz im O,-Ge- 
halt gegen die Gasometerluft gab (nach Umrechnung auf das Gesamtvolumen) 
die Menge des verbrauchten Sauerstoffs an. Wir erprobten die Apparatur vor 
unserer Abreise im Botanischen Institut München-Nymphenburg mit Kompo- 
sitenblüten und erzielten sehr gute Werte. 

Leider mußten wir die Sauerstoffbestimmungen in den Respirationsunter- 
suchungen an Sonneratia nach einigen Versuchen aufgeben. Die Atmung der Luft- 
wurzeln ist viel zu träge, als daß die Sauerstoffwerte nicht in die Fehlergrenze 
der Methode fielen!. Für die Kohlendioxydbestimmung war jedoch die Apparatur 
sehr geeignet, sie wurde deshalb in ihrer ursprünglichen Form beibehalten. 


Zur Kritik der Apparatur ist folgendes zu sagen: selbstverständlich ist, wenn 
man den Versuch nach 4 Stunden unterbricht, nicht alle in den 4 Stunden ge- 
bildete Kohlensäure in dem Pettenkoferrohr absorbiert. Ein Teil befindet sich 
noch im Respirationsgefäß, in den Ableitungsröhren und im Trockengefäß. Einem 
hierdurch bedingten Fehler suchten wir dadurch zu begegnen, daß wir, wie schon 
erwähnt, den toten Raum dieses Weges möglichst klein machten und die dem 
Versuch vorangehende Spülung mit Luft im gleichen Tempo wie den Versuch 
vor sich gehen ließen. Wir hatten also den Raum vom Respirationsgefäß bis 
zum Pettenkoferrohr schon vor dem Versuch mit CO, von der entsprechenden 
Konzentration gefüllt. 

Weiter ist zu fragen, ob die Durchspülung des Respirationsgefäßes mit 2 Liter 
Luit während des Versuches genügt, um alles CO, fortzuführen. Wir halten sie 
aus folgenden Gründen für ausreichend. Das Volumen des Respirationsgefäßes 
beträgt 500 ccm, wovon beim Versuch 40—50 cem durch das Volumen der Wurzel 
abgehen. Da der tote Raum der Apparatur durch Verwendung von Kapillar- 
röhren auf ein Minimum herabgedrückt ist, haben wir sicher alles in allem nicht 
mehr als 500 ccm zu spülen. Dazu steht uns die vierfache Menge Luft zur Ver- 
fügung. Außerdem haben wir in der gleichen Apparatur abgeschnittene Wurzeln 
untersucht, wobei eine doppelt so große Durchströmungsgeschwindigkeit in An- 
wendung kam (viel größere Geschwindigkeiten dürften wegen der Langsamkeit 
der CO,-Absorption durch Barytwasser nicht zulässig sein). Hierbei erzielten 
wir die gleichen Werte. 

Ein weiteres Bedenken gegen unsere Apparatur ist, daß wir in ihr die Wurzel 
einem Überdruck aussetzen, der durch die Höhe der Flüssigkeitssäulen im Trok- 
kenapparat und Pettenkoferrohr gegeben ist. Im Laboratorium hätte sich das 
durch Verwendung von Chlorkalzium und eines gewogenen Natronkalkrohres 
leicht umgehen lassen. Doch wäre dazu eine genaue Analysenwage notwendig 


1 Einer Abgabe von 4 ccm CO, in 4 Stunden entspricht ein Verlust von 4 ccm 
O, in den 2 Litern durchgeleiteter Luft (falls der respiratorische Quotient 1 ist). 
Da in der Hemperschen Meßröhre von diesen 2 Litern nur je 100 ccm gemessen 
werden können, so bedeutet das eine Differenz von 0,2 ccm, aus der man keine 
bindenden Schlüsse ziehen kann. 
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gewesen, die im Gelände unmöglich zu verwenden ist. Wir legen dem geäußerten 
Einwand auch keine Bedeutung bei, da der Überdruck kaum mehr als 10 mm 
betrug, also nicht aus dem Rahmen etwaiger Schwankungen des Barometer- 
standes herausfällt. Da es sich ferner bei der Atmung der Luftwurzeln, wie später 
gezeigt wird, nur um Diffusionsvergänge handelt, wird der über dem System 
stehende Druck ganz bedeutungslos. Eine nennenswerte Gasströmung durch die 
Wurzel, welche die Diffusionsvorgänge verwischen könnte, tritt wegen des hohen 
Widerstandes der Pneumathoden und der Verbindungsstellen nicht ein!. 

Nicht ganz befriedigend war die Temperaturmessung bei unseren Versuchen. 
Das Respirationsgefäß war oft der Sonnenstrahlung mehr oder weniger ausgesetzt 
als das Gasometer, in dem wir maßen, und durch seine schwarze Umhüllung star- 
ken Erwärmungen durch Strahlung zugänglich. Bei etwaiger Wiederholung 
dieser Versuche wird es sich empfehlen, am Respirationsgefäß durch einen seit- 
lichen Tubus ein Stielthermometer anzubringen. 

Daß die Versuchszeit nicht zu kurz gewählt war, geht aus dem Anhang 
(Aufgabe 2) hervor?. 

Selbstverständlich wurde auch der CO,-Fehler der Apparatur in einem Leer- 
versuch bestimmt. Er betrug maximal 0,5 ccm CO, für 4 Stunden unter Normal- 
bedingungen. 

Das Ergebnis der Standortsversuche ist in Tabelle 17 zusammen- 
gefaßt. Es handelt sich um drei Versuchspaare, in denen jeweils zuerst 
die CO,-Abgabe der Luftwurzel ohne Ligatur, also ihre ‚‚Gesamtatmung‘‘ 


Tabelle 17. Kohlendioxydabgabe der Luftwurzeln in den Standortsversuchen. 
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Vol. des eingeschl. | Temperatur ? im Überdruck im ‘ 
Teils der Wurzel Durchschnitt Resp.-Gefäß ecm abgeschied. 
in cem in ® in mm CO, 4 St., 0°/760 mm 
30,0 11—12 1,95 
I 30 ’ ’ 
33,8 10--12 1,67 
Il 35 34,5 10—12 3,35 
30,0 9—11 4,60 
33,0 8—10 6,60 
III 60 , y 
26,0 7 3,90 











(@), festgestellt wurde und darauf die „Eigenatmung“ (£), d. h. die CO,- 
Abgabe nach Abbinden des Rindengewebes. Die Anführung des Volu- 
mens der untersuchten Wurzeln soll nur eine Vorstellung von der Größe 
des Wurzelkörpers geben; die Zahlen dürfen nicht mit der Atmungs- 
leistung in Beziehung gebracht werden, da für den Gasaustausch, wie im 
3. Kapitel dieses Abschnittes gezeigt wurde, allein die Schälstellen in 
Frage kommen. Auf deren Ausdehnung dürften die Unterschiede in der 
Größenordnung der Kohlendioxydwerte zwischen den einzelnen Versuchs- 
paaren in der Hauptsache beruhen. Es ist aber sehr schwer, die wirksame 
Fläche der Schälstellen zu messen, da äußerlich nicht zu erkennen ist, 
1 Vgl. unten S. 441 f. 


2 Vgl. unten S. 470 f. 
3 Es handelt sich um die Temperatur im Gasometer. 
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ob diese noch offene Poren besitzen oder schon wieder durch eine 
Zwischenlamelle geschlossen sind. Hier kommt es auch nicht so sehr auf 
diesen Punkt an als vielmehr darauf, zunächst einmal die CO,-Abgabe 
einer Luftwurzel unter natürlichen Bedingungen kennenzulernen und 
den Vergleich der Atmungsleistung ein und derselben Luftwurzel bei un- 
gestörter und unterbrochener Rindenverbindung durchzuführen. 

Wir fragen also: Sagen die in Tabelle 17 enthaltenen Werte etwas über 
die Atemwurzelnatur der Luftwurzeln aus oder, anders ausgedrückt: 
Sind die Werte für @ eindeutig größer als die für £? 
Dies ist nicht der Fall. Zwar sehen wir bei Ver- 
suchspaar I eine geringe Senkung der Kohlendi- 
oxydabgabe nach Abbinden des Rindengewebes; in 
Versuchspaar II jedoch trat eine Steigerung ein, so 
daß aus diesen Zahlen nichts geschlossen werden 
kann. Vielleicht liegt ein experimenteller Fehler 
darin vor, daß in beiden Versuchen die Rindenligatur 


erst etwa 1 Stunde vor Beginn der Messung angelegt 
wurde. Ein Modell soll das Gemeinte verdeutlichen. 


Wir können an Stelle der Luftwurzel eine Glasröhre in 
das Respirationsgefäß bringen, deren freies Ende mit einem 
Kohlendioxydvolumen in Verbindung steht und über die- 
sem mit einem Hahn versehen ist (Abb. 64). Solange der 
Hahn geöffnet ist, diffundiert Kohlendioxyd nach oben. 
Wird der Hahn geschlossen, so wird wohl der Diffusions- 
strom unterbrochen, aber es tritt noch das in dem Glas- 
rohr enthaltene Kohlendioxyd in die umgebende Luft über. 
Wurde der Hahn erst kurz vor Einbringung des Rohres in 
das Respirationsgefäß abgedreht, so wird man, trotzdem 
nach dem CO,-Volumen hin keine Verbindung mehr be- 
steht, einen gewissen Betrag von Kohlendioxyd messen, der po ee nt LE 
freilich bei längerer Versuchsdauer weit hinter der Kohlen- spirationsrôhre, z deren 
dioxydmenge zurückbleiben wird, die bei ungestörter Ver- Zuleitungs-, a deren Ab- 
bindung zwischen Reservoir und Respirationsgefäß über- ne FI Gl'ahahn. Son. 
diffundiert. stige Erklärung im Text. 

Ähnlich könnten die Verhältnisse bei unseren Luftwur- 
zeln liegen. Wenn wir annehmen, daß sie „Nasen“ für das im Boden befindliche 
Wurzelsystem sind, so wird in den Rindeninterzellularen neben dem durch Eigen- 
atmung gebildeten Kohlendioxyd auch solches enthalten sein, das aus den Boden- 
wurzeln stammt. Bindet man daher die Rinde erst kurz vor demVersuch ab, so mißt 
man nicht nur die Eigenatmung, sondern erhält höhere Kohlendioxydwerte. Es 
wird dadurch ein eventuell vorhandener Unterschied zwischen @ und E verwischt!. 
Der Fehler wird freilich, zumal das Volumen der Interzellularen der Luftwurzel 
klein ist, bei längerer Versuchsdauer unwesentlich werden. Immerhin versuchten 




















ı Es ist auch nicht ausgeschlossen, daß in den Werten für die Eigenatmung 
Kohlendioxyd enthalten ist, das aus der Verbrennung von organischen Stoffen 
stammt, die aus den Bodenwurzeln in die Luftwurzeln transportiert wurden, ge- 
mäß dem, was $. 421 gesagt wurde. Diese Komponente entzieht sich natürlich 
jeder Kontrolle. 
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wir ihn beim dritten Versuchspaar dadurch zu korrigieren, daß wir die Ligatur 
schon 15 Stunden vor Beginn der Messung anbrachten. Tatsächlich zeigte sich 
nach dem Abbinden ein deutlicher Abfall der produzierten Kohlendioxydmenge 
von 6,6 cem auf 3,9 ccm. 

Es trat jedoch im Verlauf des zweiten Versuches durch Platzregen ein erheb- 
licher Temperatursturz ein (von 33° auf 26°), so daß schwer zu entscheiden ist, 
ob die Verminderung der CO,-Abgabe auf die Erniedrigung der Temperatur 
oder auf die Abschnürung zurückzuführen ist. Wenn man (was, wie später ge- 
zeigt wird, sicher zulässig ist) die gewonnenen Werte mit der Eigenatmung der 
Wurzel gleichsetzt, so errechnet sich ein dekadischer Temperaturkoeffizient von 
2,1, was mit der van ’t Horrschen Regel in Einklang steht! und gegen die An- 
nahme einer Einwirkung der Abschnürung spricht. 

Ein eindeutiges Resultat haben somit die Standortsversuche nicht ge- 
liefert, und es sieht so aus, als ob in ihnen hauptsächlich die Eigenatmung 
der Luftwurzeln gemessen worden wäre. Es erhebt sich hier überhaupt 
die Frage: Ist der Überschuß @—E, d.h. die im Verlaufe der Versuchszeit 
aus den Bodenwurzeln geförderte Menge CO,, für uns meßbar, oder fällt 
sie in die Fehlergrenze unserer Methode? Es hätte hier eine kritische 
Untersuchung der Fehlergrenzen einzusetzen, die wir aber auf den An- 
hang verweisen (S.469). Dort sowie auf S. 449 wird dargetan, daß bei der 
geringen Kohlendioxydkonzentration, welche in den Interzellulareri der 
Bodenwurzeln herrscht, in unseren Standortsversuchen ein Ausschlag gar 
nicht erwartet werden kann. Wichtig aber bleiben die Standortsversuche 
deshalb, weil sie uns zunächst überhaupt einen Begriff von der absoluten 
Atmungsgröße der Luftwurzel, d. h. von der CO,-Abscheidung dieses 
Pflanzenteiles unter natürlichen Bedingungen geben. 

Wir müssen also das Atemwurzelproblem auf einem anderen Wege 
angehen. Der Gedankengang dazu ist folgender: Wie im vorigen Ab- 
schnitt nachgewiesen wurde, besteht in den Bodenwurzeln eine höhere 
CO,-Konzentration als in der Außenluft. Sie wird sich, falls die Wurzeln 
der Diffusion keinen zu großen Widerstand entgegensetzen, auszugleichen 
suchen. Vorausgesetzt, daß die Kohlensäure in den Bodenwurzeln wirk- 
lich aus den unterirdischen Wurzelteilen stammt, wäre dieser Vorgang 
ein Beweis für die Atmungsfunktion der Luftwurzeln. Wir müssen also 
zunächst einmal feststellen, inwieweit die Luftwurzeln eine CO,-Diffu- 
sion erlauben. Das soll in Modellversuchen mit abgeschnittenen Luft- 
wurzeln geschehen, wobei die Lufträume der Bodenwurzeln durch ein Ge- 


1 Die Berechnung erfolgt nach der Formel von van ’T Horr: 
10 
Je 
worin Go den „dekadischen‘‘ Temperaturkoeffizienten, /1° die Temperatur- 
differenz beim Versuch, q / 1° den Quotienten 

CO, bei der höheren Versuchstemperatur 

CO, bei der tieferen Versuchstemperatur 


= Num ( log g JU), 


bedeuten. 
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fäß mit höheren Kohlen- 

dioxydkonzentrationen 
ersetzt werden. Dann 
wird. die von den Luft- 
wurveln geförderteMenge 
Kohlensäure größer sein 
und einen stärkeren Aus- 
schlag als am Standort 
ergeben. Ausden Werten 
wird sich auch der Wi- 
derstand, den die Wur- 
zeln einer Diffusion bie- 
ten, einigermaßen ermit- 
teln lassen. 

Diese Modellversuche 
sind dem nächsten Ka- 
pitel vorbehalten, das 
sich eine genauere Prü- 
fung der Wegsamkeit der 
Boden- und Luftwurzeln 
für die Atmungsgase zur 
Aufgabe stellt. 


6. Kapitel. Modellver- 
suche über dieWegsamkeit 
der Boden- und Luftwur- 
zeln für die Atmungsgase. 

Bemerkungenzur Appa- 
ratur (Abb. 65). Die Ver- 
suche wurden größtenteils 
mit Luftwurzeln ausge- 
führt, die dort, wo sie über 
den Boden treten. abge- 
schnitten worden waren!. 
Diese wurden mittels eines 
passend durchbohrten Kor- 
kes auf eine Pulverflasche 
von 3 Liter Inhalt (Gasge- 





1 Gegen die Verwen- 
dung abgeschnittener Luft- 
wurzeln ist nichts einzu- 
wenden. In feuchter Luft 
gehalten, bleiben sie nicht 
nur tagelang am Leben, 
sondern können auch noch 
weiterwachsen. 
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Abb. 65. Apparatur zu den Modellversuchen. 
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L Luftwurzel. Das Druckgefäß (x) ist mit Wasser gefüllt zu denken. Sonstige Erklärung im Text. 
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fäß, U in Abb. 65) aufgesetzt, die mit wechselnden Mengen von Kohlendioxyd 
beschickt war!. Die Einmessung des Gases geschah in der Weise, daß wir das ge- 
wünschte Kohlendioxydvolumen zuerst mit bestimmten Wassermengen auffüllten ; 
das Wasser wurde dann in einer pneumatischen Wanne durch CO, ersetzt. 

Besondere Sorgfalt muß man auf die Herstellung der Schnittfläche an der 
Luftwurzel verwenden, damit die Eingänge in die Luftwege der Wurzelrinde nicht 
durch Fremdkörper oder Quetschung verstopft werden. Am besten benutzt man 
dazu ein scharfes Skalpell oder ein Rasiermesser. Bei etwaiger Wiederholung 
solcher Versuche wird es vorteilhaft sein, den Querschnitt des Holzkörpers mit 
Kitt zu überstreichen und nur den Rindenquerschnitt frei zu lassen?. 

Luftwurzel und Gaßgefäß stellen also ein System dar, in welchem der unter- 
irdische Abschnitt der Luftwurzel und die anschließenden Teile der Boden- 
wurzeln durch ein Volumen CO, von genau bemessener Konzentration ersetzt sind. 

Die übrige \pparatur schloß sich eng an die Anordnung für die Gelände- 
messungen an. „as Gasometer (A) wurde vereinfacht und mit Wasser als Druck- 
flüssigkeit betrieben. Da die Gasometerluft noch nicht CO,-frei war, wurde sie 
vor Eintritt in die Respirationsröhre erst noch durch eine Waschflasche mit Kali- 
lauge (k) und ein Natronkalkrohr (n,) geschickt. Deshalb konnte das Manometer 
zur Bestimmung des Überdrucks nicht am Gasometer angebracht, sondern mußte 
mit Hilfe eines T-Stückes direkt vor das Respirationsrohr geschaltet werden (m}). 
Das GasgefaB wurde ebenfalls mit einem Manometer (m,) versehen, um (beim 
Arbeiten mit Überdruck) etwaige Druckausgleiche durch die Wurzel feststellen 
zu können. Das Respirationsrohr (C) war das gleiche wie bei den Standortsver- 
suchen, auch seine Anbringung an der Wurzel geschah in derselben Weise. 

Die Modellversuche wurden so durchgeführt, daß jedesmal zuerst die CO,- 
Abgabe der Luftwurzel über Luft im Gasgefäß bestimmt wurde, um ihre Eigen- 
atmung kennenzulernen®. Die so an verschiedenen Wurzeln gewonnenen Werte 
sind, um sie bequem miteinander vergleichen zu können, in Tabelle 18 zusammen- 
gestellt, aus der man ersieht, daß sie sämtlich von der gleichen Größenordnung 
sind und denen entsprechen, die wir in den Standortsversuchen erhielten. Nach 
der Bestimmung der Eigenatmung wurden in das Gasgefäß wechselnde Mengen 
Kohlendioxyd gegeben und die davon durch die Luftwurzel ausgeschiedenen Be- 
träge gemessen. Die Dauer der Versuche richtete sich nach dem Diffusionserfolg. 
Enthält das Gasgefäß 50% und mehr Kohlendioxyd, so genügt meist 1 Stunde 
Versuchsdauer. Alle Versuchsergebnisse wurden aber auf eine Versuchsdauer von 
4 Stunden umgerechnet, damit sie mit denen der Standortsversuche direkt ver- 
gleichbar sind. 

Die Durchströmungsgeschwindigkeit der Spülluft betrug jedesmal 1 Liter in 


1 Eine gewisse Größe dieses Gefäßes ist nötig, damit nicht der Partialdruck 
der Kohlensäure, die ja im Verlauf des Versuches nach oben diffundiert, meßbar 
sinkt. 

2 Wir beobachteten bei unseren Respifationsversuchen, daß die Luftwurzeln 
von Sonneratia stark transpirieren (vgl. Anm. 2 auf S. 425). Es wäre denkbar, 
daß der Transpirationsstrom an der Schnittfläche des Holzkörpers CO, aus dem 
Gasgefäß aufnimmt und nach oben befördert, um es über die Rinde in die Spül- 
luft abzugeben. Jedoch dürfte die so geförderte Menge des Gases nicht sehr ins 
Gewicht fallen. 

3 Eine Fehlerquelle liegt bei diesen Versuchen darin vor, daB CO, auch in das 
Gasgefäß diffundieren wird, in dem die €/O0.-Konzentration gleich der der Atmo- 
sphäre ist. Es dürfte sich aber schr bald ein Gleichgewichtszustand einstellen. 
Auch kann der Fehler deswegen nicht groß sein, weil die die Wurzel bespülende 
Luft im Respirationsgefäß gänzlich CO,-frei ist. 
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Tabelle 18. Eigenatmungswerte verschiedener Luftwurzeln. 











wat | mr | ter an 
in cem in ® in mm er an 
62 25 ll 3,90 
34 25 11 3,13 
27 | 27 7 2,35 
43 | 28 7 3,46 
30 25/26 2 | 3,80 
45 25/28 8 | 3,02 








der Stunde. Eine schnellere Durchströmung ist wegen der Langsamkeit der CO,- 
Absorption durch Barytwasser nicht zulässig. 
» no np ge ge erfolgte jeweils am Beginn und am Schluß des 
ersuchs. 

Als Versuchsobjekte dienten in allen Fällen Luftwurzeln von Sonneratia alba. 

Zu den Versuchen ist noch ganz allgemein folgendes zu bemerken. Da die 
Interzellularen der Luftwurzeln ein kommunizierendes Röhrensystem vorstellen, 
wärees an und für sich zweckmäßig gewesen, im Gasgefäß und in der Respirations- 
kammer gleiche Drucke zu haben. Da aber absolute Druckgleichheit in einer 
solchen Apparatur wie der unsrigen sich sehr schwer erzielen läßt, haben wir bei 
den meisten Versuchen im Gasgefäß Atmosphärendruck belassen. Wir konnten 
so wenigstens über die ganze Versuchszeit unter genau definierten Bedingungen 
arbeiten. Versuche, den Überdruck durch die Luftwurzel auf das Gasgefäß zu 
übertragen, zeigten nämlich, daß der Druckausgleich recht langsam erfolgt und 
auch nicht er ist. Die Werte, die unter Druckausgleich gewonnen wur- 
den, lehrten aber, daß bei dem gewählten kleinen Überdruck in der Respirations- 
kammer keine wesentlichen Unterschiede gegen die anderen Werte auftraten. 
Außerdem entsprachen so die Versuchsbedingungen genau denen in den Stand- 
ortsversuchen. Die theoretischen Grundlagen der Versuche erfahren jedoch da- 
durch eine gewisse Komplikation, die wir im nächsten Abschnitt genauer er- 
örtern wollen. 


a) Theoretische Grundlagen. 


Die Gasabgabe und ebenso die Gasaufnahme der Luftwurzeln kann 
nach allem, was uns die Anatomie und das 3. Kapitel dieses Abschnittes 
lehrten, nur ein Diffusionsphänomen sein. Maßgebend dafür sind also die 
Diffusionsgesetze. Da wir aber in unserer Apparatur die Luftwurzeln 
einem Überdruck aussetzen, so werden wir auch mit Gasströmungen in 
entgegengesetzter Richtung zu rechnen haben. Die Angelegenheit bedarf 
zunächst einer theoretischen Klärung. 

Nehmen wir an, wir hätten ein System, das aus zwei Gefäßen besteht. Das 
eine (A) soll ein Gemisch von Luft + 50% CO, enthalten, das andere (B) ein 
Gemisch von Luft + 10% CO,. Stellt man zwischen den beiden Gasvolumina eine 
Verbindung her (Abb. 66 I), so wird Kohlendioxyd aus dem unteren Gefäß ins 
obere diffundieren. Es entsteht ein Diffusionsstrom, der so lange anhält, als die 
Konzentration des Kohlendioxyds im unteren Gefäß größer ist als die im oberen 
Gefäß. Die Menge des in der Zeiteinheit geförderten Kohlendioxyds hängt ab 
vom Diffusionsdruck des Gases, der proportional ist seinem Partialdruck. Und 
da dieser wiederum proportional ist dem Konzentrationsunterschied, so ist auch 
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der Diffusionsdruck proportional dem Konzentrationsgefälle zwischen dem 
unteren und oberen Gefäß. Auf unsere Versuchsanordnung mit der Luftwurzel 
übertragen heißt das: Je größer die CO,-Konzentration im Gasgefäß ist, um so 
mehr Kohlendioxyd wird in die Respirationsröhre hineindiffundieren. Der Dif- 
fusionsvorgang wird aber dadurch modifiziert, daß er durch zum Teil sehr enge 
Kapillaren zu erfolgen hat. Außerdem lastet ein gewisser Überdruck auf dem 
System, was ebenfalls eine Komplikation der Verhältnisse bedingt. 

Wir wollen deshalb das in Abb. 66 I dargestellte Modell diesen Umständen 
anzugleichen versuchen und uns an Hand der Abb. 66// vorstellen, daß die Ver- 
bindung zwischen A und B in einer großen Zahl enger Kapillaren vom Durch- 
messer g gem besteht, deren Länge wir jedoch vernachlässigen wollen. Der 
Druck im Gefäß A betrage 1 Atm., der Überdruck im Gefäß B 10 mm Hg. Wir 
haben dann zwei Vorgänge zu unterscheiden: 

1. die Diffusion des Kohlendioxyds aus dem unteren ins obere Gefäß und 

2. den Ausgleich des Überdrucks zwischen den beiden Gefäßen. Dieser be- 
steht in einer Bewegung kompakter Gasmassen, also einer Gasströmung von B 


























nach A, während die Diffusion eine Be- 

Luff Lif wegung einzelner Kohlendioxydmolekiile 

#| +0%CO, Bl +0%0G in entgegengesetzter Richtung darstellt. 
Die Geschwindigkeit beider Vorgänge 

, met ist abhängig von dem Durchmesser der 
Kapillaren (g), aber in verschiedener 

ly Lif Weise. Für die Gasstrémung gilt das 

A ses A\ *5%(% PoisseviLLesche Gesetz (in seiner An- 
wendung auf Gase), wonach die Geschwin- 

digkeit der Strömung proportions! ist 





4 - der vierten Dimension des Durchmessers 

ER PRE (gt); im Falle der Diffusion ist das Ficx- 

sche Gesetz maBgebend, nach dem die Geschwindigkeit der Gasbewegung propor- 
tional ist dem Quadrat des Durchmessers (q2). 

Aus diesen Gesetzen folgt, daB bei zunehmender Verkleinerung des Kapillar- 
radius die Strémungsgeschwindigkeit mehr herabgesetzt wird als die Diffusions- 
geschwindigkeit. Bei großem Kapillarradius kann die Diffusion wegen der Ge- 
schwindigkeit des Luftstromes überhaupt nicht zur Auswirkung gelangen!; ist 
der Kapillarradius dagegen klein, so erfährt die Strömung der Luft eine relativ 
viel stärkere Bremsung als der entgegengesetzte Diffusionsvorgang, es wird also 
trotz des in Gefäß B vorhandenen Überdruckes Kohlendioxyd von A nach B sich 
bewegen, und zwar um so mehr, je günstiger das Verhältnis Diffusionsgeschwin- 
digkeit /Strömungsgeschwindigkeit für die Diffusion liegt. Das Partialdruck- 
gefälle darf also im Verhältnis zum Überdruck nicht zu gering sein. 

Wir suchten uns diese Verhältnisse durch ein einfaches Experiment 
zu veranschaulichen, zu dem die eingangs dieses Kapitels beschriebene 
Apparatur verwendet wurde. Nur setzten wir statt der Luftwurzel in das 
Gasgefäß ein feinporiges Glasfilter ein. 

Das Filtergefäß besteht in einem 15cm langen Glasrohr von 2 cm lichter 
Weite (Abb. 67 I). Das Filter, eine Schottsche Glasfilterplatte @4, ist 2 mm 
dick, hat eine Porenweite von 5—10 y und ist dem Filtergefäß unten eingeschmol- 
zen (@). Man kann sich bei diesem Versuch natürlich das Respirationsgefäß sparen 
und mittels zweier Glasröhren (z und a) die Spülluft direkt durch das mit einem 

tummistopfen verschlossene Filtergefäß leiten. 


ı Vergleiche das Spülen einer Röhre mit einem indifferenten Gas. 
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Führt man nun den Versuch, nachdem das Gasgefäß mit 10% CO, 
beschickt wurde, in der beschriebenen Weise aus, so muß man, um über- 
haupt einen Luftstrom durch das Pettenkofer-Rohr zu erhalten, in 20Mi- 
nuten nicht weniger als 2 Liter Luft durch die Apparatur jagen. Kohlen- 
dioxyd aus dem Gasgefäß .dringt überhaupt nicht durch das Filter, im 
Gegenteil: die Gasometerluft strömt zum großen Teil in das Gasgefäß 
über. Es ist also unter der Einwirkung des Überdruckes im Filtergefäß 
deren Strömungsgeschwindigkeit größer als die Diffusionsgeschwindig- 
keit des Kohlendioxyds. 

Ganz anders gestaltet sich das Versuchsergebnis, wenn man für Ver- 
kleinerung der Kapillaren des Filterssorgt. Man erreicht dies z. B. dadurch, 
daB man auf die Filterplatte eine zZ 5 


5cm hoheSchichtfeinstenSchmir- — mu 
gels (Sm) schichtet. Das Über- i => > 
strömen der Gasometerluft aus 











dem Filterrohr in das Gasgefäß 
wird dadurch so stark gehemmt, 
daß man ohne Schwierigkeit ei- 
nen kräftigen Luftstrom durch 
die Pettenkofer-Röhre erhält, 
aber auch eine beträchtliche Dif- 
fusion von Kohlendioxyd aus 
dem Gasgefäß. Deren Betrag 2 
ist bei gleichbleibendem Über- 12: 6 
druck proportional der Konzen- me Erklärung siehe Text! 

tration des Gases, wie aus Ta- 

belle 19 zu ersehen ist, deren graphische Darstellung somit eine Gerade 
ergibt (Abb. 68 II). 

Es handelt sich nun darum, diese an einem physikalischen Modell be- 
stätigten Überlegungen auf die Wurzeln von Sonneratia anzuwenden. 
Auch die Interzellularen der Rinde dieser Wurzeln stellen ein System von 
kapillaren Gängen dar, die zum Teil sehr eng sind. Wir wollen hier noch 
einmal zusammenfassend wiederholen und ergänzen, was im anatomischen 
Abschnitt über die Weite dieser Luftgänge an zerstreuten Stellen mitgeteilt 
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Tabelle 19. Kohlendioxydabgabe im Modellversuch mit Glasfilter. 











Uberdruck im Konzentration des CO: 
| cem abgeschied. CO 
t | Zr u. a. 4 St. 02/760 mm — 
23 10 | 0 0 
23 9—10 10 3,6 
24 9—10 50 14,0 








23 9,5 | 100 | 28,6 
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wurde. Dal sie miteinander in Verbindung stehen, wurde, wenigstens für 
die Luftwurzeln, schon im 3. Kapitel dieses Abschnittes gezeigt. Dasselbe 
läßt sich auch für die Bodenwurzeln leicht bestätigen. 


Besonders umfangreich sind die Interzellularen in der Rinde der Boden- 
wurzeln und des unterirdischen Abschnittes der Luftwurzeln. So z. B. messen 
sie in einer voll entwickelten Strangwurzel nicht weniger als 230 y im Durch- 
messer. Entsprechend kleiner sind sie in den Seitenästen der Strangwurzeln und 
Luftwurzeln, und in den feinsten Auszweigungen der Nährwurzeln sind sie auf 
enge Spalten reduziert. 

Weniger geräumig sind die Interzellularen in der Rinde des aöromorphen 
Endes der Luftwurzeln. Ihr Durchmesser beträgt daselbst, wenn wir auf kreis- 
förmigen Querschnitt umrechnen, anfangs 50—130 y und an Wurzeln, die schon 
sekundär in die Dicke gewachsen sind, 25—60 u, ist also immer noch so groß, daß 
eine Gasbewegung in ihnen eine wesentliche Verzögerung nicht erfahren kann. 

Sehr engen Kapillaren begegnen wir im Wurzelsystem von Sonneratia an 
zweierlei Stellen, nämlich im Phelloderm der Luftwurzeln und dort, wo die je- 
weiligen Seitenwurzeln aus ihrer Mutterwurzel entspringen, in den ,, Verbindungs- 
stellen“ (wie wir sie der Einfachheit des Ausdrucks halber nennen wollen). Solche 
Verbindungsstellen treffen wir z. B. an am Übergang der Luftwurzeln in die 
Strangwurzeln oder an den Insertionen der Nähr- und Ankerwurzeln der Luft- 
wurzeln. Aus Gründen, die oben schon angeführt wurden!, verengen sich dort die 
Luftgänge auf Spalten von 5—10 y Durchmesser. 

Noch feinere Interzellulargänge besitzen die äußeren Phellodermschichten der 
Luftwurzeln, die uns besonders in den Schälstellen interessieren. Denn dort mün- 
den sie in die Luft aus und stellen die einzige Verbindung zwischen der Atmo- 
sphäre und dem Interzellularensystem der Wurzeln her. Ihr Durchmesser beträgt, 
wieder bei Umrechnung auf kreisförmigen Querschnitt, 2—3 y auf eine Länge 
von 40—80 u. Nach den inneren Phellodermschichten zu erweitern sie sich und 
gehen vielfach über in die durch Gewebezerreißungen entstandenen großen Hohl- 
räume an der Grenze von Phelloderm und Rinde (Abb. 58). 


Während also die weiten Interzellularen des Rindengewebes weder 
einer Luftströmung noch einer Diffusion einen nennenswerten Wider- 
stand entgegensetzen können, sind die Luftgänge des Phelloderms und 
der Verbindungsstellen von einer Größenordnung, in der beides der Fall 
ist. Denn wie im Anhang? gezeigt wird, beginnt in unserem Versuchs- 
system bei einer Porenweite von 5,5 u die Diffusionsgeschwindigkeit über 
die Strömungsgeschwindigkeit zu überwiegen. 

Es sind demnach bei Modellversuchen mit abgeschnittenen Luft- 
wurzeln ähnliche Erscheinungen zu erwarten wie in dem Versuch mit 
dem physikalischen Modell, an dem wir die Richtigkeit der eingangs an- 
gestellten theoretischen Überlegungen prüften. 


b) Versuche mit abgeschnittenen Luftwurzeln. 


Wir wollen der Einfachheit halber zuerst mit dem aöromorphen End- 
stück der Luftwurzeln allein arbeiten. Den unterirdischen Abschnitt zu- 
sammen mit den zugehörigen Bodenwurzeln dagegen wollen wir, wie 


1 Vgl. S. 403 f. 2 Vel. S. 471 f. 
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schon zu Eingang dieses Kapitels dargelegt wurde, durch das Kohlen- 
dioxydvolumen im Gasgefäß ersetzen. An dieser Versuchsanordnung soll 
geprüft werden, wie sich die Kohlendioxydabgabe der Luftwurzel ge- 
staltet, wenn 1. der Überdruck, der auf dem System lastet, konstant, 
aber die Konzentration des Kohlendioxyds im Gasgefäß verschieden groß 
ist; und 2. die CO,-Konzentration konstant gehalten, aber der Überdruck 
variiert wird. Auf diese Weise wird es mögiich sein, einen Begriff von 
dem Widerstand, den die Luftwurzel einer Diffusion bietet, zu gewinnen 
und die in den Standortsversuchen ungelöst gebliebenen Fragen, allen 
voran das Problem der Atemwurzelfunktion der Luftwurzeln, einer 
Lösung näher zu bringen. 

Begonnen sei mit Versuchen, in denen die CO,-Konzentration im Gas- 
gefäß nacheinander verändert wurde!. Ein Vorversuch, der zur Orien- 
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Abb. 68. Graphische Darstell 
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g des der Diffusionsversuche mit Luftwurzel (J) und 
Glasfilter (ZZ). Erklärung im Text. 
ticrung diente und deshalb nicht genau quantitativ ausgeführt wurde, 
ist in Tabelle 20 wiedergegeben. Das Volumen des ins Respirationsgefäß 
eingeschlossenen Teiles der Wurzel betrug 34 ccm. 


Tabelle 20. Kohlendioxydabgabe der Luftwurzel bei verschiedenen 
Konzentrationen im Gasgefäß. 








Temperatur im | Überdruck im Konzentration des CO, can 
Durchschnitt Resp.-Gefäß im Gasgefäß ccm abgeschied. CO, 
in ° | in mm in % 4 St., 0°/760 mm 
25/26 9 | 02 | 3.24 
26 | 9 etwa 50 | 5,00 
25 | 9—10 100 | 8,70 


1 Da bisshei mit derselben Luftwurzel gearbeitet wurde, mußten Lüftungs- 
pausen eingeschaltet werden, in denen der aus dem vorausgehenden Versuch in 
der Luftwurzel noch vorhandene CO,-Überschuß abdiffundieren konnte. Die 


gleiche Vorsichtsmaßregel wurde schon in dem Versuch mit dem physikalischen 
Modell (S. 442f.) befolgt. 
2 Vgl. S.440, Anm. 3. 


Planta Bd. 18. 29 
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Aus der Tabelle geht eindeutig hervor, daß der ÜO,-Transport durch 
die Luftwurzel mit der Zunahme der Konzentration des Gases im Gas- 
gefäß stark ansteigt. Noch klarer wird das Ergebnis, wenn wir in das 
Gasgefäß hintereinander genau bemessene CO,-Konzentrationen geben 
(Tabelle 21). Dem Versuch liegt eine andere Luftwurzel (27 ccm wirk- 
sames Volumen) zugrunde. 


Tabelle 21. Kohlendioxydabgabe der Luftwurzel bei verschiedenen 
Konzentrationen im Gasgefäß. 











| Temperatur im Überdruck im Konzentration des CO, 
| {a8 | cem abgeschied. CO, 
x D cl eg = Le . | 4 St., 0/760 mm 
I 27 7 0: | 2,35 
Il 28 4 | 10 | 7,00 
IH 28 9 50 | 20,00 
IV 26 8 | 100 | 45,00 





Tragen wir die so gewonnenen Werte graphisch auf, so erhalten wir 
die Kurve I in Abb. 68, die wie die Kurve IT, welche der Versuch mit dem 
physikalischen Modell lieferte, fast geradlinig verläuft und nur wegen der 
Eigenatmung der Luftwurzel nicht im Schnittpunkt der Koordinaten- 
achsen, sondern in einer gewissen Höhe der Ordinate beginnt. Wir haben 
also in dem Modellversuch mit dem Filtergefäß die Luftwurzel recht weit- 
gehend nachgeahmt. Der Winkel, den die Gerade in Abb. 68 J mit der 
Abszisse bildet, ist bedingt durch den Widerstand, den die Wurzel (und 
zum Teil auch die Strömung aus dem Respirationsgefäß) der Diffusion 
des Kohlendioxyds entgegensetzt, wird also bei verschiedenen Wurzeln 
verschieden groß sein. Das zeigen sehr drastisch die 100%-Werte der 
Tabellen 20 und 21. 


Es ist natürlich für einen reinen Diffusionsvorgang gleichgültig, in welcher 
Richtung er vor sich geht. Man wird die eben besprochenen Versuche deshalb 
auch umkehren können. Das Kohlendioxyd wird dann durch die Lentizellen- 
poren in die Luftwurzel eindiffundieren, also den Weg einschlagen, den nor- 
malerweise der Sauerstoff nehmen muß, wenn er aus der Atmosphäre über die 
Luftwurzeln in die Bodenwurzeln hineingelangen soll. 

Für dieses Umkehrungsexperiment bedurfte unsere Apparatur einer kleinen 
Umgestaltung. Durch das Respirationsgefäß wurde aus einem zweiten Gasometer 
ein Gasgemisch von Luft und 50% CO, geleitet. Der Trockenapparat mit Schwe- 
felsäure und das Pettenkoferrohr, sonst an das Respirationsgefäß angeschlossen, 
wurden mit dem Gasgefäß verbunden, das hier, um die Ableitung des Kohlen- 
dioxyds zu erleichtern, kleiner gewählt werden mußte. Es wurde also hier durch 
das Gasgefäß (nicht durch das Respirationsgefäß) aus dem Gasometer CO,-freie 
Luft geleitet, die anschließend, zwecks Absorption des Transpirationswassers und 
Kohlendioxyds, das Trockengefäß mit Schwefelsäure und das mit Barytlauge 
beschickte Pettenkoferrohr passieren mußte. Außerdem wurde für Gleichheit 





ı Vgl. S. 440, Anm. 3. 
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der Drucke im Gasgefäß und Respirationsgefäß gesorgt. Dem Umkehrungsver- 
such ging voran die Bestimmung der Eigenatmung der Wurzel, deren wirksames 
Volumen 30 ccm betrug. 

Das Versuchsergebnis ist in Tabelle 22 enthalten und entspricht durchaus 
der Erwartung. 


Tabelle 22. Kohlendioxydabgabe der Luftwurzel im Umkehrungsversuch. 











Temp. im Überdruck | Konsentration des | 
has 1.1.57 VE RENNEN. | cem abgeschied. CO, 
u Ad im Gasgefäß im Resp.-Gefag | 0% gi Gais 4 St., 0°/760 mm 
in mm in mm ss 
n T 
25/26 | = | 8 | 01 38 
28 7,5 | 7,5 | 50 60,0 


Ein ebenso klares Ergebnis wie in den eben beschriebenen Versuchen 
bekommt man, wenn man die Konzentration des Kohlendioxyds im Gas- 
gefäß konstant hält, aber den Überdruck im Respirationsgefäß variiert. 
Bei geringen Uberdrucken ist natürlich die Gasströmung vom Respira- 
tionsgefäß ins Gasgefäß gering, ihr gegenüber kann die Diffusion des 
Kohlendioxyds leicht aufkommen. Bei höheren Überdrucken verändert 
sich das Verhältnis zugunsten der Strömung, diese wird die Diffusion 
mehr oder minder in den Hintergrund drängen. 

Die Druckerhöhung im Respirationsgefäß erreichten wir durch eine 
hinter das Natronkalkrohr (n) der Pettenkofer-Röhre geschaltete Queck- 
silbersäule. Ein kleines Präparatenglas (Abb. 67 II) wurde mit Queck- 
silber (Q) gefüllt und sein doppelt durchbohrter Stopfen mit einem kurzen 
Ableitungs- (a) und einem längeren Einleitungsrohr (z) versehen. Je nach 
der Höhe, bis zu welcher letzteres in das Quecksilber eintauchte, konnten 
verschiedene Überdrucke erzielt werden. 

Sonst war die Apparatur dieselbe, wie sie schon eingangs dieses Ka- 
pitels beschrieben wurde. Nur war auch das Gasgefäß zur Kontrolle der 
Drucke in ihm mit einem Manometer versehen. 

Auch hier wurden zwei Versuchsreihen ausgeführt, von denen die 
erste, der Orientierung dienende, wieder einfacher gehalten ist. Im Gas- 
gefäß befinden sich 50% CO,; der Überdruck, der bei der ersten Bestim- 
mung 15mm beträgt, ist bei der zweiten auf 27—28mm erhöht. Im Gas- 
gefäß herrscht Atmosphärendruck. Die verwendete Wurzel besaß ein 
Volumen von 33 cem. Das Ergebnis ist in Tabelle 23 zusammengestellt. 


Tabelle 23. Kohlendioxydabgabe der Luftwurzel bei verschiedenen Überdrucken. 











| Überdruck | Ki tration d 
Temp. im onzen ion des ‘ 
j im." res com abgeschied. CO: 
Durehschnitt | im Resp-Gefis | im Gasgefäß CO, si À sans 4 St., 09/760 mm 
” in mm in mm » 
T I 

27 | 15 0 | 50 8,95 
28 27—28 0 | 50 2,22 





1 Vgl. S. 440, Anm. 3. 
29* 
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Tabelle 24.. Kohlendioxydabgabe der Luftwurzel bei verschiedenen Überdrucken. 




















Temp. im Überdruck Konzentration des 
ar va a Beap-Getaß Am Gusgerag | O02 Im Gasgeiäß Tr TO mm * 
n mm in mm | 
28 7 0 | 0 3,46 
æ | 15-16 | 1-18 | 50 | 49,70 
7 | 16 | 0 | 50 7,80 
2% | 25 | 0 | 50 7,10 


Die zweite Versuchsreihe (Tabelle 24) beginnt mit einer Bestimmung 
der Eigenatmung der Luftwurzel, die in diesem Falle 43 com maß. An- 
schließend daran ist ein Versuch aufgeführt, in dem die Luftwurzel her- 
metisch auf das Gasgefäß aufgekittet worden war. Der hohe Betrag der 
CO,-Abgabe erklärt sich dadurch, daß durch die Interzellularen allmäh- 
lich ein Druckausgleich zwischen Respirationsgefäß und Gasgefäß sich 
einstellte und dann eine merkliche Hemmung des Diffusionsstromes durch 
die entgegengesetzte Luftströmung nicht mehr möglich war. Daß unten 
ein geringer Unterdruck bestehen blieb, kann eine Folge geringer Un- 
dichtigkeiten sein. 

In den beiden folgenden Versuchen wurde der Druck im Gasgefäß 
durch eine kapillare Öffnung auf Atmosphärenniveau gehalten. Bei 
16 mm Überdruck erhielten wir so eine CO,-Abgabe von 7,8 ccm, die bei 
Erhöhung des Druckes auf 25 mm auf 7,1 ccm zurückging, also ganz er- 
heblich kleinere Beträge als sie erzielt werden, wenn das Druckgefälle 
sich ausgleichen kann. 

Diese Versuche lehren also, daß der Diffusionsstrom des Kohlen- 
dioxyds durch eine entgegengesetzte Luftströmung stark zurückgedämmt 
wird, daß aber selbst gegen erhebliche Überdrucke wegen der Enge 
der Kapillaren noch eine Kohlendioxydbewegung möglich ist. Auch von 
hier aus erscheint somit die Diffusion als ein vorteilhafterer Weg zur 
Gasbeförderung als die auf Druckveränderungen beruhende Strömung — 
eine Tatsache, welche die WESTERMAIERsche Theorie völlig zu Fall bringt. 

Ferner wird durch diese Versuche der schon im 5. Kapitel dieses Ab- 
schnittes! gegen unsere Apparatur erhobene Einwand, die Luftwurzel 
werde darin einem Überdruck ausgesetzt, beseitigt. Denn bei 10 mm 
Überdruck wird die Strömungsgeschwindigkeit nicht sehr groß sein, vor 
allem nicht in den Standortversuchen, da bei diesen nicht nur die Pneu- 
mathoden, sondern auch die Verbindungsstellen Widerstand bieten. 
Ferner wurde bei der Messung der Eigenatmung und Gesamtatmung mit 
demselben Überdruck gearbeitet, so daß ein möglicher kleiner Fehler in 
beiden Werten steckt und die Differenz @—E, auf die es hauptsächlich 
ankommt, davon nicht betroffen wird. 


1 Vgl. oben 8. 435f.. 
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Endlich zeigen die Modellversuche, daß es in der Tat nur von der 
Konzentration des Kohlendioxyds in den Bodenwurzeln abhängt, ob sich 
bei der Messung der Eigenatmung und Gesamtatmung eine nicht in die 
Fehlergrenze der Methode fallende Differenz der CO,-Werte ergibt. In 
den Modellversuchen mit höheren CO,-Konzentrationen im Gasgefäß sind 
die Unterschiede natürlich sehr groß. So beträgt die Differenz G—Z in 
Tabelle 21 bei 


10% CO. . . . 4,65 ccm, 
50% CO, . . . . 17,65 cem, 
100% 06%. bo 42,65 ccm. 


Aber auch in der Natur wird sie an sich vorhanden sein, wenn sie auch 
wegen des geringen Wertes sehr schwer nachweisbar sein dürfte. Nehmen 
wir nach den Befunden des 4. Kapitels an, daß die Konzentration des 
Kohlendioxyds in den Interzellularen der Bodenwurzeln rund 1% aus- 
macht, so bekämen wir auf Grund obiger Zahlen aus Tabelle 21 folgende 
Werte für die Differenz @—E: 
4,65 - 0,10 = 0,465 ccm, 

17,65 - 0,02 = 0,353 ccm, 

42,65 - 0,01 = 0,427 ccm, 
im Durchschnitt also 0,42 cem. Diese Zshl stimmt überein mit der- 
jenigen, welche im Anhang auf ganz anderem Wege errechnet ist?, und 
belegt aufs neue, daß in den Standortsversuchen ein entscheidender Aus- 
schlag nicht zu erwarten war. 

Jedoch werden die Verhältnisse an der Pflanze dadurch verwickelt, 
daß ein Diffusionswiderstand auch noch in den Verbindungsstellen 
zwischen Luftwurzel und Strangwurzel und zwischen der Luftwurzel 
und ihren Nebenwurzeln eingeschaltet ist, der in den bisherigen Ver- 
suchen nicht berücksichtigt wurde und noch auf seine Wirksamkeit zu 
prüfen ist. Zu diesem Zwecke sind noch Versuche auszuführen, in denen 
die Luftwurzeln in Verbindung mit den Strangwurzeln untersucht werden. 


c) Versuche mit System Strangwurzel—Luftwurzel. 

Ein einfacher Vorversuch soll uns zunächst beweisen, daß die Ver- 
bindungsstelle zwischen Luft- und Strangwurzel überhaupt für Gase weg- 
sam ist. Bindet man an einem Strangwurzelstück, an dem sich eine Luft- 
wurzel befindet, das eine Ende luftdicht ab und bläst vom anderen Ende 
her Luft durch die Wurzel, so erscheinen an den Schälstellen der in 
Wasser getauchten Luftwurzel Gasblasen. Es kann also aus der Strang- 
wurzel Luft durch die Verbindungsstelle in die Luftwurzel hindurch- 
treten. Dasselbe gilt für die Insertionen der Seitenäste der Luftwurzel, 
auch sie gestatten einen Gaswechsel zwischen der Lufiwurzel und ihren 
Nebenwurzeln. 


1 Vgl. S. 469f.. 
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Wir wollen aber über dieses rohe Versuchsergebnis hinaus einen Ein- 
blick gewinnen in die Größe des Diffusionswiderstandes, der zwischen 
Strangwurzeln und Luftwurzeln besteht. Dazu ist es notwendig, quanti- 
tative Untersuchungen anzustellen. 


Die Apparatur war dieselbe, wie sie in den vorangegangenen Versuchen ver- 
wendet wurde. Es wurde nur an Stelle eines abgeschnittenen Endstückes eine 
Luftwurzel auf das Gasgefäß gekittet, die in Verbindung mit einem Strang- 
wurzelstück stand (Abb. 69 J). Aus methodischen Rücksichten konnten wir dazu 
nur jüngere Luftwurzeln verwenden. Für alte Exemplare waren unsere Respira- 
tionsgefäße zu klein!. Für die jungen Wurzeln dagegen reichte sogar die S. 432 
erwähnte kleine Respirationsröhre von 125 ccm Inhalt aus. 














2 


Abb. 69. Skizzen zur Erläuterung der Versuche mit System Strang-Luftwurzel. St Strangwurzel- 
stück, Z dessen Zentralzylinder, L Luftwurzel, S deren Seitenwurzeln, G übergeschobenes 
und angekittetes Glasrohr. 


Die Zurichtung des Objektes für den Versuch geschah in der Weise, daß zuerst 
die Seitenwurzeln der Luftwurzel an ihrer Ursprungsstelle abgeschnitten wur. ien. 
Über den unterirdischen Abschnitt der Luftwurzel wurde sodann ein passendes 
Stück Glasrohr geschoben und sorgfältig an den Wurzelkörper angekittet, damit 
nicht etwa aus den Wunden ein Gasaustritt in das Respirationsgefäß hinein 
stattfinden konnte (Abb. 69 II). Mittels des Glasrohres wurde die Wurzel auch 
in den Stopfen des Gasgefäßes eingekittet, nachdem vorher noch die beiden 
Enden des Strangwurzelstückes mit einem scharfen Messer so weit zugeschnitten 
worden waren, daß sie bequem in den Hals des Gasgefäßes eingeführt werden 
konnten. Es kommt ja nicht so sehr auf die sehr weitlumigen Interzellularen der 
Strangwurzel an als auf die kapillaren Interstitien der Verbindungsstelle zwischen 
Luft- und Strangwurzel. 

Wir machten zwei Versuche dieser Art; der ins Respirationsgefäß ragende 
oberirdische Abschnitt der Wurzel maß in beiden Fällen 3,5 ccm. Jedoch wurde 
die Durchführung der Messungen variiert. 

Im ersten Versuch (Tabelle 25) wurde zuerst die CO,-Abgabe des Systems 
Strangwurzel—Luftwurzel über 10% CO, festgestellt, darauf das Strangwurzel- 


1 Außerdem bereitet die Abdichtung der zahlreichen Schnittstellen, die bei 
der Entfernung der Nähr- und Ankerwurzeln entstehen, sehr große Schwierig- 
keiten. 
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stück abgeschnitten (Abb. 69 Z77) und nunmehr die CO,-Abgabe der Luftwurzel 
allein, ebenfalls über 10% CO, im Gasgefäß, gemessen. Nachdem eine Lüftungs- 
pause eingeschaltet war, in der eine in den Interzellularen der Luftwurzel vor- 
handene CO,-Ansammlung ausdiffundieren konnte, wurde noch die Eigenatmung 
der Luftwurzel bestimmt. 

Der zweite Versuch (Tabelle 26) war insofern abgeändert, als die Eigen- 
atmung der Luftwurzel am System Strangwurzel—Luftwurzel gemessen wurde, 
was an sich nicht ganz einwandfrei ist, aber sicher auch keinen großen Fehler 
bedeutet; wir wollten damit umgehen, daß sich die Luftwurzel vor der Bestim- 
mung der Eigenatmung über einer CO,-reichen Atmosphäre befand. 


Wenn der Diffusionsstrom in den Verbindungsstellen eine Hemmung 
erfährt, so muß das zum Ausdruck-kommen in einer Verschiedenheit der 
CO,-Werte, welche die Wurzel vor und nach Abschneiden des Strang- 
wurzelstückes über 10% CO, gibt. 


Tabelle 25. Versuche mit System Strangwurzel—Luftwurzel. 

















- 
Konsentration | ccm abge- 
Temp. i Uberdruck 1 
Ausführung des Versuchs Durchschn. | Resp-Gefäß  |% Se | ae 
in ° | in mm in % 0°/760 mm 
System Strangw.—Luftwurzel 24 9 10 2,00 
Luftwurzel allein. . . . . . 25/27,5 | 9 10 | 4,35 
Eigenatmung der Luftwurzel . 28/27 | 9 0 | 1,34 


Tabelle 26. Versuche mit System Strangwurzel—Luftwurzel. 





| 
Temp. im | Überdruck im | Konzentration | ccm abge- 








er | des CO, im | schied. CO 

Ausführung des Versuchs —Te = | Gasgefäß 4 st... . 

| | in % | 0°/760 mm 
Eigenatmung der Luftwurzel. | 25 8 0 | 1,56 
System Strangw.—Luftwurzel | 25/27 | 8 | 10 | 3,60 
Luftwurzel allein . . . .. Eu =] S | 10 6,25 


Bedenkt man das geringe Volumen dieser Wurzeln, so muß zunächst 
der hohe Betrag ihrer Eigenatmung auffallen. Luftwurzeln vom zehn- 
fachen Volumen (etwa 35ccm) haben nur eine Eigenatmung von un- 
gefähr 3 com CO,1. Die Eigenatmung der jungen Wurzeln ist demnach 
etwa fünfmal so groß wie die der älteren. 


Vor allem aber zeigen die Tabellen 25 und 26, daß die CO,-Abgabe 
der Luftwurzel allein ungefähr das Doppelte von dem beträgt, was das 
System Strangwurzel—Luftwurzel férdert. Der Unterschied läßt sich auch 
ausdrücken in der Differenz der Kohlendioxydwerte, und wir wollen zu 


1 Vgl. Tabelle 18, S. 441. 
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diesem Zwecke von beid en den Betrag der Eigenatmung abziehen. Wir 
erhalten so die folgende Übersicht. 


Tabelle 27. Diffusionswiderstand der Verbindungsstellen. 














Luftwurzel allein net > nu | Differenz 
1. Versuch (Tab. 25) 3,01 0,66 | 2,35 
2. Versuch (Tab. 26) 4,69 2,04 2,65 


Die Ähnlichkeit der beiden Werte (2,35 und 2,65 com CO,) steht im 
Einklang damit, daß die zu den Versuchen verwendeten Wurzeln an- 
nähernd gleich beschaffen waren. In beiden Fällen macht die Differenz 
mehr als die Hälfte der CO,-Abscheidung aus, welche die Luftwurzel allein 
über 10% CO, zeigt. 

Der Diffusionswiderstand in den Verbindungsstellen zwischen Luft- 
und Strangwurzel ist also recht erheblich. Die Verbindungsstellen der 
Nebenwurzeln der Luftwurzeln haben wir daraufhin nicht untersucht. 
Doch läßt sich obiger Befund ohne Bedenken auch auf sie übertragen, da 
sie anatomisch mit den Insertionen zwischen Luft- und Strangwurzeln 
vollkommen übereinstimmen. Eine sehr zweckmäßige Konstruktion für 
die Zuleitung von Sauerstoff und die Ableitung von Kohlendioxyd zeigen 
somit die Wurzeln von Sonneratia nach diesen Untersuchungen nicht, 
wenngleich ein Gasaustausch durch die Verbindungsstellen von Haupt- 
und Nebenwurzeln möglich ist. Jedenfalls kann durch sie Kohlendioxyd 
aus den Bodenwurzeln in die Luftwurzeln diffundieren und auf diesem 
Wege an die Atmosphäre abgegeben werden. Wir müssen aber noch 
prüfen, ob das Gas aus den Bodenwurzeln nicht direkt austreten und in 
das umgebende Bodenwasser abgegeben werden kann. 


d) Durchlässigkeitsversuche mit Boden- und Luftwurzeln. 


Wie wir im anatomischen Abschnitt gesehen haben, besitzen die 
Bodenwurzeln von Sonneratia —-und ebenso die im Boden befindlichen 
Teile der Luftwurzeln — einen geschlossenen Peridermmantel, der nir- 
gends von lentizellenartigen Öffnungen durchbrochen ist. Eine Boden- 
wurzel müßte sich demnach. was ihren Gasaustausch mit dem umgeben- 
den Medium anlangt, verhalten wie eine Luftwurzel, die keine Schäl- 
stellen aufweist, bzw. wie eine Luftwurzel, deren Lentizellenporen ver- 
stopft sind. Wir wollen deshalb, bevor wir die Bodenwurzeln vornehmen, 
die CO,-Abgabe solcher Luftwurzeln in Modellversuchen prüfen; diese 
stellen zugleich eine Ergänzung zum 3. Kapitel dar. 

Luftwurzeln, deren Korkmantel allseits geschlossen ist, sind zwar 
sehr selten anzutreffen. Doch gelang es uns auf Ambon einige Male, 
solche an Sonneratia alba zu finden. Ein Modellversuch damit ist in 
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Tabelle 28 mitgeteilt. Die Wurzel hatte, soweit sie sich im Respira- 
tionsgefäß befand, einen Rauminhalt von 25,8 ccm. 


Tabelle 28. Kohlendioxydabgabe einer ungeschälten Luftwurzel. 








Temperatur im Überdruck im | Konzentration des CO, 
Durchschnitt Resp.-GefiS8 | im Gasgefäß um nee. OD, 
ns nn | ner - 4 St., 0°/760 mm 
27 9 | 0 0,00 
28,5 9 | 50 0,89 








Das Ergebnis ist eindeutig, namentlich wenn man bedenkt, daB sich 
im Gasgefäß 50% CO, befinden. Trotz dieser hohen Konzentration des 
Gases scheidet die Luftwurzel davon nur 0,89 ccm ab, während sie, falls 
Schälstellen vorhanden sind, bei gleichem Überdruck und annähernd 
gleichem Volumen 20,00 cem befördert (Tabelle 21). Unter normalen 
Verhältnissen, also bei etwa 1% CO, im Gasgefäß bzw. in den Boden- 
wurzeln, wird die „ungeschälte‘“ Luftwurzel demnach so gut wie kein 
Kohlendioxyd abgeben. 

Ein ähnliches Ergebnis liefert eine Luftwurzel, die zwar mit Lenti- 
zellen ausgestattet ist, deren Pneumathoden aber verstopft wurden. Es 
geschah dies mit Chloroform in derselben Weise, wie es in Kapitel 3 be- 
schrieben ist: die Wurzel wurde, nach einem 1/,stiindigen Aufenthalt in 
einer Chloroformatmosphäre, an den Schälstellen noch mit Chloroform 
betupft, so daß die Phellodermzellen abgetötet und die Lentizellenporen 
mit Zellflüssigkeit infiltriert waren. Dieser Behandlung ging die Bestim- 
mung der Eigenatmung und der Kohlendioxydabgabe der Luftwurzel 
über 10% CO, voraus. Man vergleiche Tabelle 29. Das ‚wirksame‘ Vo- 
lumen der Wurzel betrug 45 ccm. 


Tabelle 29. Kohlendioxydabgabe einer mit Chloroform behandelten Luftwurzel. 





Temp. im | Überdruck im | Konzentration des 


Durchschn. | Resp.-Gefäß | CO, im Gasgetag | “Cm abgeschied. CO, 
in ® 


4 St., 00/760 mm 





Ausführung des Versuchs 




















in mm in % 
Eigenatmung . . . | 25/28 8 0 3,02 
I 
Ohne Chloroform- | 
| ,40 
behandlung | “eo | : - : 
Nach Chloroform- | 28 i 8 | 10 | 1,12 
behandlung | 27 | 8 | 10 | 1,18 


Aus diesen Versuchen geht nochmals mit aller Klarheit die Bedeutung 
der Schälställen an der Luftwurzel für den Gasaustausch hervor. Durch 
ihre Ausschaltung kann die Kohlendioxydabscheidung, wenn auch nicht 
gänzlich unterbunden, so doch auf einen minimalen Betrag herabgesetzt 
werden. Das läßt erwarten, daß auch die Durchlässigkeit des Periderms 
der Bodenwurzeln sehr gering ist. 
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Da für die Bodenwurzeln nur eine Abscheidung des Kohlendioxyds in das 
umgebende Bodenwasser hinein in Frage kommt, so suchten wir diese Verhält- 
nisse auch im Experiment nachzuahmen (Abb. 70). Das geschah dadurch, daß 
das Respirationsgefäß (R) mit CO,-freiem, austitriertem Wasser gefüllt wurde, 
in welches das Ende der zum Versuch gewählten Strangwurzel (St) hineinragte. 
Das Respirationsgefäß lief in eine kapillare Röhre (Æ) aus, welche einen Ausgleich 
geringer Druckunterschiede erlaubte. Das andere Ende des Strangwurzelstückes, 
das mit einer glatten Schnittfläche versehen war, wurde mittels eines passenden 
Korkes in ein mit 20% CO, beschicktes Gasgefäß eingekittet. Es empfiehlt sich, 
die sehr leicht verletzbare Wurzel in den Korkbohrungen durch ein übergezogenes 
Glasrohr (@) zu stützen. Der Versuch dauerte 2 Stunden. 


Es ergab sich, daß, auf 4 Stunden umgerechnet, aus- der Wurzel 
0,67 com CO, (0° /760 mm) in das Wasser übertraten, ein Wert, der noch 
in die Fehlergrenze fallen dürfte. Das heißt: das Periderm der Strang- 
wurzeln — und ebenso der anderen Bodenwurzeln, die unverkorkten 
feineren Wurzelendigungen ausgenommen — ist für Kohlendioxyd hoch- 














Abb. 70. Apparatur zu dem Diffusionsversuch mit Strangwurzelende. Erklärung im Text. 


gradig undurchlässig. Ein unmittelbarer Abtransport des Gases durch 
die Korkbekleidung der Bodenwurzeln in das umgebende Medium ist 
also in größerem Maßstab nicht möglich, ein Befund, der sehr zugunsten 
der Atemwurzeltheorie spricht. 


Allerdings darf ein Bedenken nicht unerörtert bleiben, das hier am Schluß 
noch auftaucht. Es besteht nämlich die Möglichkeit, daß die Kohlendioxyd- 
anreicherung in den Bodenwurzeln, wenigstens teilweise, durch Einwandern des 
Gases aus den Luftwurzeln zustande kommt. Wir haben gesehen, daß wegen der 
Feinheit der Lentizellenporen bei der gegebenen Kohlendioxydkonzentration der 
Luft in den Bodenwurzeln (0,7—1%) in 4 Stunden nur 0,4 cem CO, aus den Luft- 
wurzeln austreten können. Da aber die Eigenatmung der Luftwurzeln im Durch- 
schnitt etwa 3 ccm CO, beträgt, die ebenfalls durch diese Poren die Luftwurzel 
verlassen müssen, so ist man zu der Annahme gezwungen, daß in den Rinden- 
interzellularen der Luftwurzeln eine bedeutend höhere Kohlendioxydkonzentra- 
tion als in den Bodenwurzeln besteht. Und zwar müßte sie den 8—10fachen 
Betrag aufweisen, um den gemessenen Kohlendioxydwert abgeben zu können. 
Man könnte sich das auch aus einer Reihe von Gesichtspunkten erklären. 

Vor allem lassen die Luftwurzeln eine viel größere Massenentwicklung er- 
kennen als die Bodenwurzeln, wohingegen die Lufträume ihrer Rinde viel enger 
sind!. Außerdem stehen die Luftwurzeln mit zahlreichen Seitenwurzeln in Ver- 
bindung?, die ihnen unter Umständen Kohlendioxyd zuführen. Diese Anreiche- 


1 Im Durchschnitt mißt ihr Durchmesser ein Drittel von dem der Strang- 
wurzelinterzellularen. Vgl. oben S. 400ff. 

2 Wie im morphologischen Abschnitt mitgeteilt wurde, sind deren an älteren 
Luftwurzeln bis zu 60 vorhanden. 
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rung könnte zur Folge haben, daß Kohlendioxyd in die Strangwurzeln hinunter 
diffundiert, bis ein stationäres Gleichgewicht sich eingestellt hat. Wird dieses 
Gleichgewicht aber durch die Bildung von CO, in den Bodenwurzeln (etwa in der 
Strangwurzel) gestört, so kann trotzdem eine CO,-Abgabe durch die Luftwurzel 
stattfinden. 

Bei der Betrachtung der Luftwurzel als Atmungsorgan ist aber noch ein 
Faktor zu beachten, der bisher ganz unberücksichtigt blieb: die Einwirkung der 
Flut. Mindestens 5—8 Stunden im Tag stehen die Luftwurzeln unter Wasser. 
Wenn also an den Schälstellen nicht genügend CO, an das Flutwasser abgegeben 
werden kann, so wird das eine Anhäufung des Gases in den Interzellularen zur 
Folge haben, vorausgesetzt daß die Luftwurzel, wenn sie von Wasser bedeckt ist, 
ebenso stark atmet als an der Luft. Die so gestaute Kohlensäure könnte zum 
Teil in die Bodenwurzeln einwandern., 

Es fragt sich also, in welcher Menge Kohlendioxyd aus der Luftwurzel vom 
umgebenden Seewasser aufgenommen werden kann. Wir versuchten der Lösung 
dieser Frage dadurch näher zu kommen, daß wir eine abgeschnittene Luftwurzel 
wie in den übrigen Modellversuchen auf das Gasgefäß kitteten, nachdem dieses 
mit 50% CO, gefüllt worden war. In das Respirationsgefäß wurde, anstatt es mit 
Luft zu durchspülen, CO,-freies, titriertes Wasser gefüllt, in dem, um es dem 
Brackwasser der Mangrovestandorte anzugleichen, 2% Kochsalz gelöst waren. 
Das Volumen der Wurzel betrug 30 ccm, die Temperatur des Wassers im Respi- 
rationsgefäß 259, 

In 4 Stunden wurden von der Luftwurzel 4,5 ccm CO, (0°/760 mm) an das 
Wasser abgegeben, ein, wenn man die hohe Konzentration des Gases im Gasgefäß 
bedenkt, nicht gerade sehr hoher Betrag. Leider konnten wir nur diesen einen 
Versuch ausführen, was ihm viel Beweiskraft nimmt. Namentlich hätte zuerst 
die CO,-Abgabe der Luftwurzel an Luft festgestellt werden sollen. Auf alle Fälle 
wird aber das CO,, das sich während der Flut in den Wurzeln angereichert hat, 
nach Eintritt der Ebbe schnell wieder abdiffundieren. Denn wie in Aufgabe 2 des 
Anhangs (S. 470) gezeigt ist, klingt bei den gegebenen Durchlässigkeitsverhält- 
nissen die CO,-Konzentration in der Wurzelrinde in 21/, Std. auf den 10. Teil ab. 

Als Faktoren, die unter Umständen einer CO,-Anreicherung in den Luft- 
wurzeln entgegenwirken könnten, wären folgende in Betracht zu ziehen. 

Durch die Assimilationstätigkeit der Luftwurzel wird natürlich ein gewisser 
Betrag von CO, aufgebraucht, der nicht aus der Luft aufgenommen werden muß, 
sondern aus dem in den Interzellularen vorhandenen Vorrat geschöpft werden 
kann. Dadurch wird die Kohlendioxydkonzentration in der Luftwurzel herabge- 
setzt werden. Erwünscht wäre hier ein quantitativer Eigenatmungsversuch im 
Licht, also bei gleichzeitiger Assimilation der Luftwurzel. Leider unterließen 
wir es, eine solche Bestimmung auszuführen. Nur ein qualitativer Versuch mit 
Indigokarmin wurde angestellt, der auf lebhafte Assimilation schließen ließ, wofür 
das Chlorophyll der Phellodermschichten verantwortlich zu machen ist. 

Es muß ferner bedacht werden, daß die aus der Eigenatmung der Luftwurzel 
stammende Kohlensäure nicht allein durch die Lentizellenporen ausgeschieden 
wird. Zum Teil wird sie sicher von den Zellen des Korkkambiums, die in den 
Schälstellen bloß liegen, direkt abgegeben werden. Entwickeln diese doch eine 
sehr erhebliche Oberfläche, die mit der CO,-armen Luft in Berührung steht, 
während die Phellodermzellen sonst, soweit sie nicht aneinander grenzen, von 
der CO,-reichen Interzellularenluft umgeben sind. 

Endlich wäre darauf hinzuweisen, daß die Luftwurzel am Standort vielfachen 
Temperaturschwankungen ausgesetzt ist, durch welche in der Luft ihrer Rinden- 
interzellularen Strömungen und Schlierenbildungen hervorgerufen werden. Diese 
aber werden auf die Diffusionsvorgänge beschleunigend wirken. 
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Durch all diese Überlegungen wird das Atemwurzelproblem eher im 
positiven als im negativen Sinne entschieden. Jedoch sind die Erschei- 
nungen zu verwickelt, als daß sie durch die bisherige experimentelle 
Behandlung restlos erfaßt und eindeutig ausgelegt werden könnten. Das 
gilt auch für die rechnerische Verfolgung im Anhang, bei der man ja im- 
mer so arbeiten muß, als ob man ein rein physikalisches System vor sich 
hätte, auf die Variationsmôglichkeiten und unbekannten Faktoren be- 
lebter Systeme aber keine Rücksicht nehmen kann. 

Zudem schwebt über dem ganzen Problem noch die übergeordnete 
Frage, ob die Atemwurzelfunktion überhaupt lebensnotwendig für die 
Pflanze ist. Wir wollen uns damit noch im Schlußabschnitt beschäftigen. 


IV. Abschnitt. Sind nun die Luftwurzeln Atmungsorgane ? 

Bevor wir, wie es für diesen Schlußteil geplant ist, an eine Gesamt- 
beurteilung des Luftwurzelproblems gehen, wollen wir uns kurz den In- 
halt der vorhergehenden Abschnitte noch einmal vergegenwärtigen. 

Die Morphologie des Wurzelsystems führte uns zu der Auffassung, daß 
die Luftwurzeln die Träger des Nährwurzelsystems und als solche be- 
fähigt sind, mit dem Anwachsen des Substrates neue Seitenwurzeln unter 
der Bodenoberfläche zu entwickeln. Sie stellen, so betrachtet, eine An- 
passung der Pflanze an eine bisher übersehene, aber sehr charakteristische 
Eigentümlichkeit ihres Standortes dar. 

Anschließend an die Darstellung der morphologischen Verhältnisse 
wurde untersucht, inwieweit die Atemwurzeltheorie über tragfähige Grund- 
lagen verfügt. Es bedurfte vor allem unsere Kenntnis der Anatomie der 
Boden- und Luftwurzeln einer Vervollständigung, teilweise auch einer 
Berichtigung, da Irrtümer, die sich auf diesem Gebiet eingeschlichen 
hatten, auch falsche Ansichten über die morphologische Natur und die 
Funktion der Luftwurzeln nach sich zogen. Wir konnten aber auf Grund 
der Anatomie zu der Atemwurzeltheorie positiv Stellung nehmen und 
versuchten deshalb im III. Abschnitt dafür auch eine experimentelle Be- 
stätigung zu erbringen. Wenn die dort mitgeteilten Versuche auch kein 
endgültiges Ergebnis lieferten, so konnte durch sie doch nachgewiesen 
werden, daß die Luftwurzeln einen Gasaustausch zwischen der Atmo- 
sphäre und den Bodenwurzeln zu vermitteln vermögen. 

Wir haben uns nunmehr, unabhängig von dem Ergebnis des letzten 
Abschnittes, noch die Frage vorzulegen, ob auf Grund der Standorts- 
bedingungen und der Organisation des Wurzelsystems ein solcher Gas- 
austausch überhaupt notwendig ist. Auffallend ist jedenfalls, daß den 
Luftwurzeln ähnliche Bildungen auch bei anderen Bäumen der Mangrove- 
vegetation vorkommen, z. B. bei den Arten von Bruguiera. Wie wir aber 
an anderer Stelle zeigten!, sind deren Wurzelkniee primär als Einrich- 

1 Vgl. Trorı, W.: Über die sogenannten Atemwurzeln der Mangroven. Ber. 
dtsch. bot. Ges. 48, 81 (1930). 
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tungen aufzufassen, welche eine stärkere seitliche Verzweigung der 
Strangwurzeln ermöglichen und eine Regulierung der Tiefenlage erlauben. 
Daneben werden sie wohl auch als Organe des Gaswechsels dienen. Wie 
verhält es sich in dieser Hinsicht mit den Luftwurzeln von Sonneratia? 
Sind auch sie in der Hauptsache eine Anpassung an das Anwachsen des 
Substrates und Atemwurzeln gleichsam nur in Nebenfunktion? Oder 
sind die Bodenwurzeln auf den von ihnen zugeführten atmosphärischen 
Sauerstoff angewiesen, wenn sie im Dienste des Baumes arbeiten sollen? 
Sind die Luftwurzeln also notwendige Organe im Gesamtstoffwechsel 
der Pflanze oder könnten sie gegebenenfalls auch fehlen? Für beides 
lassen sich Gründe anführen, die wir im folgenden, ohne uns irgendwie 
festzulegen, erörtern wollen. Zum Schlusse soll auch noch die Frage be- 
antwortet werden, ob die anatomischen Merkmale, welche die Luft- 
wurzeln zu Atmungsorganen qualifizieren, mit dieser Funktion in einer 
direkten oder bloß indirekten Beziehung stehen. 

Grundsätzlich können sich die Bodenwurzeln von Sonneratia ihren 
Sauerstoff auf zwei Wegen verschaffen: aus dem Boden selbst oder auf 
dem Umwege über den Stamm aus den Blättern. Es fragt sich nur, ob 
auf diesen Wegen der Sauerstoffbedarf des Wurzelsystems gedeckt wer- 
den kann. Denn einerseits ist das Schlammsubstrat der Mangrove, wie 
im I. Hauptteil dargetan wurde, sehr sauerstoffarm, andererseits die 
Strecke von den Blättern bis zu den Strangwurzelenden außerordentlich 
lang und für eine Diffusion von Gasen nicht gerade vorbildlich gebaut. 

Der Boden kann wenigstens teilweise als Sauerstoffquelle dienen. Da 
die Nährwurzeln sich stets in den obersten Bodenschichten ausbreiten, 
diese aber mit der Atmosphäre bzw. dem sauerstoffhaltigen Flutwasser 
in Berührung stehen, so ist ein Herandiffundieren von Sauerstoff an sie 
ziemlich sicher. Tatsächlich gibt es Hinweise darauf, daß bis zu einer 
Bodentiefe von etwa 5 cm, also der unteren Grenze der Nährwurzelzone, 
Sauerstoff im Boden vorhanden ist!. Bedenkt man weiter die außer- 
ordentliche Oberflächenentwicklung der reich verzweigten Nährwur- 
zeln?, so erscheint es nicht ausgeschlossen, daß dieser Teil des Wurzel- 
systems sein Sauerstoffbedürfnis unmittelbar aus dem Boden befriedigt. 

Dagegen kann man Sauerstoffnot für die tieferliegenden Boden- 
wurzeln, also die Ankerwurzeln, dieStrangwurzeln und ihre Seitenwurzeln, 
annehmen. Für sie könnten also die Luftwurzeln als Atmungsorgane von 
Wichtigkeit sein. 

Es ist aber auch ein relativer Sauerstoffmangel denkbar, so zwar, daß 
bei mäßigen Ansprüchen der Pflanze der im Boden vorhandene Sauer- 
stoff wohl genügen, für einen erhöhten Bedarf jedoch nicht ausreichen 
würde. Es wäre dann verständlich, daß die Pflanze über besondere 


1 Val. oben S. 357. 
2 Vgl. oben S. 380. 
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Organe den Bodenwurzeln, namentlich auch den Nährwurzeln, das Gas 
aus der Atmosphäre zuleitet. 

Für einen hohen Sauerstoffbedarf sprechen allenfalls zwei Umstände: 
die große Wachstumsintensität des Baumes und Schwierigkeiten bei der 
Wasseraufnahme. Freilich stehen wir hier nirgends auf dem sicheren 
Boden von Messungen und experimentellen Befunden und sind ganz auf 
Vermutungen angewiesen. Nichtsdestoweniger sollen die in Frage kom- 
menden Möglichkeiten wenigstens zur Diskussion gestellt und als Pro- 
bleme aufgeworfen werden. 


Ein Zusammenhang zwischen der Ausbildung von Atmungsorganen und der 
Wachstumsintensität wurde schon von KARSTEN! erwogen. Er teilt die Mangroven 
in zwei Gruppen ein: in schnellwüchsige und langsamwüchsige Formen, und 
findet eine Abhängigkeit derart, daß die langsamwachsenden Arten, zu denen 
er Rhizophora, Ceriops und Aegiceras rechnet, keine besonderen Atmungsorgane 
entwickeln, die schnellwüchsigen Formen dagegen, vor allem Sonneratia, solche 
besitzen. Die Gegenüberstellung ist aber mit Fehlern behaftet. Am Wurzelsystem 
von Ceriops z. B. sind sehr ansehnliche epigäische Wurzelkniee vorhanden?. Für 
Rhizophora ist zu bedenken, daß die Stelzwurzelbasen durchaus die Luftwurzeln 
anderer Mangroven zu ersetzen vermögen’, und schließlich ist Carapa moluc- 
censis, wie KARSTEN selbst; angibt, eine langsam wachsende Pflanze, obwohl sie 
luftwurzelähnliche Auswüchse der Bodenwurzeln über das Substrat emporsendet. 
Sonneratia scheint allerdings in ihrer Wachstumsleistung alle übrigen baum- 
artigen Mangrovegewächse bei weitem zu übertreffen. Wenigstens gibt KARSTEN+ 
an, daß sich in Kulturen, die er im Buitenzorger Garten 6 Monate hindurch ver- 
folgte, Samen von Sonneratia acida zu über mannshohen Bäumchen mit am Boden 
5cm im Durchmesser starkem Stamm entwickelt hatten, während Keimlinge von 
Rhizophora mucronata in der gleichen Zeit ihre Sprosse nur um 10 cm verlängert 
hatten. 

Ein so starker Sproßzuwachs, wie er für Sonneratia erwähnt wird, ist natür- 
lich nur bei entsprechend rascher Entwicklung des Wurzelsystems möglich; und 
da sich für üppig vegetierende Pflanzenteile im allgemeinen eine gesteigerte 
Atmungstätigkeit feststellen läßt, so ist anzunehmen, daß die Wurzeln von Sonne- 
ratia relativ viel Sauerstoff benötigen. Es darf hier daran erinnert werden, daß 
die Eigenatmung der jungen Luftwurzeln etwa fünfmal so groß ist wie die der 
älteren. Dasselbe wird für die wachsenden Enden der Bodenwurzeln gelten, und 
es ist naheliegend, daß sie über die benachbarten jungen Luftwurzeln Sauerstoff 
aus der Atmosphäre beziehen. Danach wären als Atmungsorgane vor allem die in 
der Nähe der Strangwurzelendigungen befindlichen jungen Luftwurzeln anzu- 
sehen, während die älteren in erster Linie die Anpassung der Tiefenlage des 
Wurzelsystems an die Aufhöhung des Bodens besorgten. Aus der Atemwurzel 
würde später eine „Ständerwurzel“. 

Ein erhöhtes Sauerstoffbedürfnis könnte, direkt oder indirekt, auch mit der 


1 Über die Mangrove-Vegetation im Malayischen Archipel, 8.38 und 52 
(Bibl. Bot. 5 [1893]). 

2 Vgl. oben S. 314. 

3 Vgl. unten S. 462. 

4 A. a. O., S. 38. 

5 Vgl. oben S. 451. Auch die effektive Porenzahl der jungen Luftwurzeln ist 
relativ sehr groß, wie im Anhang (S. 469) dargetan wird. 
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Wusseruufnuhme zusammenhängen. Es wurde früher schon erwähnt!, daß man 
dem hohen osmotischen Druck in den Blattzellen der Mangroven, den von FABER? 
für Sonneratia alba zu 64 Atm. bestimmt hat, die Bedeutung zugeschrieben hat, 
ein Saugungsgefälle zu erzeugen, das (über den negativen Kohäsionsdruck im 
Gefäßsystem von Zweigen, Stamm und Wurzeln) für den Baum die Arbeit der 
Wasserhebung leistet. Auf welche Weise die Wurzelzellen dem stark salzhaltigen 
Substrat das Wasser entziehen, ist nicht bekannt. Vermutlich speichern sie wie 
die Blätter Salz. Es wäre aber auch möglich, daß an dem Vorgang andere osmo- 
tisch wirksame Substanzen beteiligt sind. 

Soweit hätten die Luftwurzeln mit der Wasseraufnahme nichts zu tun. Sie 
könnten aber dennoch dabei von Bedeutung sein und zur Erhöhung des osmo- 
tischen Wertes der Nährwurzelzellen beitragen, etwa nach der bekannten Vor- 
stellung PFEFFERS?: * COOH 


2C,H,0, +90, = 6 
COOH 


Es entstehen nach dieser Gleichung aus 2 Molekülen Traubenzucker 6 Mole- 
küle Oxalsäure, wodurch der osmotische Wert um das Dreifache erhöht wird 
(freilich nicht die Saugung, weil bei der Reaktion Wasser auftritt)5. Der nötige 
Sauerstoff könnte, falls der im Boden vorhandene Vorrat dazu nicht ausreicht, 
über die Luftwurzeln aus der Atmosphäre bezogen werden. 

Im Sinne einer Erhöhung des osmotischen Wertes der Wurzelzellen dürfte 
ferner die Transpiration der Luftwurzeln wirken, die wir, ohne allerdings Mes- 
sungen ausgeführt zu haben, recht beträchtlich fanden. 

Es ist aber auch denkbar, daß die Pflanze zur Aufnahme des Wassers aus 
dem Substrat bzw. zur Fortbewegung desselben von Zelle zu Zelle noch andere 
Energiequellen verfügbar hat, welche an Stelle eines Saugungsgefälles zur Lei- 
stung der Arbeit, die mit der Wasserhebung verbunden ist, herangezogen werden 
können. Ob diese Energiequellen mittelbar oder unmittelbar mit einem erhöhten 
Sauerstoffbedürfnis der Zelle zusammenhängen, läßt sich ohne weiteres nicht 
beurteilen. Es ist aber nicht ausgeschlossen, daß den Luftwurzeln auch in dieser 
Richtung eine gewisse Bedeutung beizumessen ist. 

Es gibt nun noch einen Gesichtspunkt, aus dem heraus man die 
Existenz von besonderen Atmungsorganen am Wurzelsystem von Sonne- 
ratia verständlich machen kann. Gesetzt der im Boden vorhandene mole- 


kulare Sauerstoff reiche nicht aus für die Atmung der Wurzeln. Sehen 


1 Vgl. oben S. 347. 

2 Über Transpıration und osmotischen Druck bei den Mangroven. Ber. 
dtsch. bot. Ges. 81, 279 (1913). 

3 Vgl. PFEFFER, W.: Studien zur Energetik der Pflanze. Abh. sachs. Ges, 
Wiss., Math.-physik. Kl. 81, 197 (1893). — Ferner: Pflanzenphysiologie 2, 882 
(Leipzig 1904). 

4 Dieser Prozeß bzw. eine Umwandlung von Stärke in Oxalsäure scheint bei 
vielen Pflanzen eine größere Rolle zu spielen. Vgl. Höser, R.: Physikalische 
Chemie der Zelle und der Gewebe, 5. Aufl., S. 393. Jedenfalls dürfte der osmoti- 
sche Druck des Zellsaftes vielfach weitgehend von dem Gehalt an Oxalsäure ab- 
hängig sein, z. B. bei Tradescantia (vgl. HÔBER a. a. O., S. 392 und BENECKE- 
Jost, Pflanzenphysiologie 1, 93, Jena 1924). Möglich, daß das auch bei Sonneratia 
der Fallist. Im Rindengewebe namentlich älterer Wurzeln dieser Pflanze finden 
sich ungeheure Mengen von riesigen Kalziumoxalatdrusen, die möglicherweise 
bei der Regulation des osmotischen Druckes (Katatonose) ausgefallen sind. 

5 Den Hinweis darauf verdanken wir Herrn Dr. A. SEYBOLD (Köln). 


+ 6H,0+n cal.‘ 
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wir dann von den Luftwurzeln ab, so bleibt für den Bezug des Gases 
einzig der Weg über die Strangwurzeln nach dem Stamme und den 
Blättern, ein Weg, der aber namentlich durch seine Länge von vornherein 
für eine Sauerstoffversorgung der Bodenwurzeln wenig geeignet erscheint. 

Gering gerechnet beträgt die Länge der Strangwurzeln an einem 
älteren Baum etwa 10 m. Da die Entfernung von der Stammbasis bis zu 
den Blättern im Mittel 4—5 m ausmacht, so beläuft sich der Weg von den 
Blättern über den Stamm nach den Enden der Strangwurzeln auf un- 
gefähr 15 m. Das allein würde genügen um einen Gaswechsel zwischen 
Blättern und Wurzeln zu erschweren. Günstiger lägen die Verhältnisse 
schon, wenn ar. der Stammtasis Lentizellen vorhanden wären, wie das 
etwa bei Camptostemon arue se der Fall ist, dessen ,,Rinde“ bis an die 
Grenze des Flutspiegels von zahlreichen Lentizellen wie weiß getupft er- 
scheint. Solche Pneumathoden sind am Stamm von Sonneratia nicht 
regelmäßig und jedenfalls nur in geringer Anzahl vorhanden, weshalb sie 
für die Sauerstoffversorgung der Wurzeln kaum in Betracht zu ziehen 
sind. Die Stammrinde ist jedoch für Gase wegsam. 

Die Rindenbekleidung des Stammes jüngerer Pflanzen ist ganz ähnlich der 
des aéromorphen Endstücks der Luftwurzeln. Wir haben in ihr zwischen einer 
Rinde im eigentlichen Sinne und dem Phelloderm zu unterscheiden. Die Rinde 
selbst ist ebenso gebaut wie an den Luftwurzeln. Sie besteht zum größten Teil 
aus Flickgewebe. Im sekundären Zuwachs findet man ansehnliche Nester von 
Steinzellen. Auch das Phelloderm bietet dasselbe anatomische Bild, wie wir es 
von den Luftwurzeln her kennen. Rinden- und Phellodermgewebe sind inter- 
zellularenreich, jedoch sind die Luftgänge ziemlich eng (etwa 35 u im Durch- 
messer). Den Abschluß nach außen besorgt ein kräftiger Korkmantel. 

Zu der Länge des Diffusionsweges zwischen Blättern und Wurzeln 
gesellen sich run zahlreiche Widerstände, welche wenigstens verzögernd 
auf die Diffusionsbewegung einwirken. Schon in den Verbindungsstellen 
zwischen Stamm- und Strangwurzelrinde einer jungen Pflanze sind die 
Interzellularen stark verengt!. Dasselbe kehrt wieder am Übergang der 
Strangwurzelrinde in die Rinde der Strangwurzeln 2. Ordnung bzw. der 
übrigen Bodenwurzeln, die von den Strangwurzeln ausgehen. Da aber 
das eigentliche Nährwurzelsystem sich an den Luftwurzeln befindet, so 
müßte der as dem Stamm kommende Diffusionsstrom des Sauerstoffes 
auch noch die Verbindungsstellen zwischen Strangwurzeln und Luft- 
wurzeln pas’ ‘eren, um an die Nährwurzeln heranzugelangen. 

Alles in allem: die Zuleitung von Sauerstoff auf dem Wege von den 
Blättern zu den Wurzeln scheint wenig ergiebig zu sein. Demgegenüber 
ist es wahrscheinlicher, daß die Luftwurzeln als Bezugsquellen dienen. 
Denn selbst wenn der Betrag von Sauerstoff, den eine solche Wurzel in 
der Zeiteinheit den Bodenwurzeln zuführt, sehr gering ist, so wird er bei 
der großen Zahl der Luftwurzeln doch ins Gewicht fallen. Es sind näm- 


1 Vergl. oben S. 449. 
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lich an einem älteren Exemplar von Sonneratia, gering gerechnet, nicht 
weniger als 400—500 Luftwurzeln zu zählen, so daß der Baum in einem 
Umkreise von 8—10 m dicht davon umstellt ist (Abb. 2). 

Wir hätten damit die Gründe aufgeführt, die allenfalls dafür sprächen, 
daß die Luftwurzeln durch die Ermöglichung einer Sauerstoffzufuhr aus 
der Luft zu den Bodenwurzeln im Leben des Baumes eine unentbehr- 
liche Rolle spielen. Wenn tatsächlich alle anderen Wege der Sauerstoff- 
beschaffung versagen, so sind schließlich die Luftwurzeln der einzige 
Weg, auf dem der Gaswechsel sich vollziehen kann. Wir müßten denn 
annehmen, daß intramolekulare Atmung in erheblichem Umfange an die 
Stelle der normalen Atmung trete, in welchem Falle das Wurzelsystem 
letzten Endes doch seinen Sauerstoff aus den Blättern, nämlich aus deren 
Assimilaten, beziehen würde!. Es wird hier so recht deutlich, daß die 
endgültige Entscheidung des Luftwurzelproblems eng verquickt ist mit 
Fragen, welche den Gesamtstoffwechsel des Baumes betreffen, über den wir 
bislang so gut wie gar nichts wissen. 

Einwandfrei lösen könnten die Frage, ob die Luftwurzeln als At- 
mungsorgane lebenswichtige Bestandteile des Wurzelsystems sind, nur 
experimentelle Untersuchungen, die aber über eine längere Zeit aus- 
zudehnen wären. Man müßte an den Pflanzen die Funktion der Luft- 
wurzeln als Atmungsorgane irgendwie auszuschalten trachten und be- 
obachten, ob der Zuwachs der Sprosse, die Blütenbildung und der Frucht- 
ansatz daraufhin geringer sind als an unbehandelten Pflanzen, die zum 
Vergleich heranzuziehen wären — ein Experiment, das allerdings nur in 
den Tropen möglich ist und einen längeren Aufenthalt dortselbst er- 
fordert. Daß das Gelingen dieses Versuches nicht ganz aussichtslos ist, 
dafür spricht das Verhalten junger Pflanzen von Sonneratia und einiger 
anderer Vertreter der Mangrovevegetation. 

Schon bei der Darstellung der Entwicklungsgeschichte des Wurzel- 
systems war zu erwähnen?, daß Luftwurzeln an den horizontalen 
Wurzelsträngen junger Sonneratien erst von einem gewissen Alter an 
auftreten. Die Pflanzen sind bis dahin zu Sträuchern von 1—11/, m 
Höhe herangewachsen. Vorher leben sie in dem gleichen Boden, in dem 
auch die erwachsenen Bäums wurzeln, ohne jede direkte Verbindung des 
Wurzelsystems mit der Atmosphäre. Wir können also feststellen: junge 
Pflanzen von Sonneratia brauchen, trotz der erwiesenen Sauerstoffknapp- 
heit im Substrat, keine Atmungsorgane. Nun wird man allerdings ein- 
wenden, daß es an jungen Pflanzen um die Sauerstoffversorgung des 
Wurzelsystems in zweifacher Hinsicht besser bestellt ist als an älteren, 
welche bereits zu Bäumen geworden sind. Es streichen, da sich der 

1 Die Assimilate der Luftwurzeln sollen hier nicht vergessen werden, wenn- 


gleich sie schwerlich ausreichen dürften. 
2 Vgl. oben S. 358ff. 
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Boden erst allmählich aufhöht, nicht nur die Wurzeln in geringerer 
Bodentiefe, sondern es ist auch der Weg von den Blättern über den 
Stamm nach den Strangwurzelenden kürzer. An einem Exemplar von 
1? /, m Höhe dürfte er im Mittel etwa 2 m betragen. Entsprechend wahr- 
scheinlicher ist es, daß Sauerstoff aus den Blättern in die Wurzeln ein- 
diffundiert. Die Widerstände an den Ursprungsstellen der Strangwurzeln 
und ihrer Seitenwurzeln sind freilich ebenfalls vorhanden und werden 
den Diffusionsstrom verzögern. 

Ähnliche Verhältnisse wie bei Sonneratia treffen wir an jungen Pflanzen von 
Rhizophora, Bruguiera und Ceriops an: sie entbehren jeglicher Organe der Sauer- 
stoffzufuhr. Erst wenn sie zu Sträuchern heranwachsen, entstehen bei Bruguiera 
und Ceriops die charakteristischen Wurzelkniee!, während Rhizophora in ihren 
Stelzwurzeln die Organe besitzen dürfte, welche gleichzeitig für den Gasaustausch 
der Bodenwurzeln mit der Luft sorgen. Rhizophora entwickelt ja kein einheit- 
lichesSystem von Bodenwurzeln. Die Bewurzelung des Baumes besteht im wesent- 
lichen aus den Seitenwurzeln, welche aus den Enden der Stelzwurzeln beim Ein- 
dringen in den Boden entspringen. Jede Stelzwurzel hat also ihr eigenes Boden- 
wurzelsystem und kann es über die über dem Substrat zahlreich vorhandenen 
Lentizellen vermutlich mit Sauerstoff aus der Luft beliefern?. 

Dagegen behält eine andere Rhizophoree der ostasiatischen Mangrove dau- 
ernd die Bewurzelungsverhältnisse bei, die sie schon auf jugendlichen Stadien 
ihrer Entwicklung zeigt. Es ist Kandelia Rheedii W. et A., die wir sowohl auf 
Sumatra wie bei Hongkong beobachten konnten, wo sie kurzstämmig ist und 
einen buschigen Wuchs annimmt, während sie auf Sumatra zu einem ansehnlichen 
Baumstrauch wird und darin etwa Bruguiera parviflora oder caryophylloides 
gleicht. Sie bildet aber weder Stelzwurzeln aus, noch sendet sie Atmungsorgane 
nach Art der Luftwurzeln anderer Mangrovebäume über das Substrat empor, 
sondern vermag dauernd ohne solche Zuleitungsorgane für Sauerstoff in dem 
Schlammboden des Mangrovesumpfes zu leben?. Man darf natürlich das Ver- 
halten dieser Pflanze nicht ohne weiteres mit dem einer Sonneratia vergleichen, 
aber es geht daraus doch so viel hervor, daß die Existenz eines baumartigen 
Gewächses selbst bei der großen Sauerstoffarmut des Mangrovebodens nicht an 


1 Vgl. oben S. 314. 

2 Vgl. z.B. ScHimrer: Die indo-malayische Strandflora, 8.42. Auf ihn 
bezieht sich WESTERMAIER, der nicht umhin kann, seine Vorstellung von einem 
regelrechten „Atmungsmechanismus“ auch hier in Anwendung zu bringen: ,, Auf 
die physiologische Gleichwertigkeit der negativ geotropischen Pneumatophoren 
von Sonneratia acida und der oberen (also basalen) Teile der Stelzwurzeln von 
Rhizophora hat schon SCHIMPER aufs bestimmteste hingewiesen. Nicht bloß das, 
sondern auch auf die Zusammendrückbarkeit und das elastische Ausdehnungs- 
vermögen der in der Erde steckenden Stelzwurzelpartien machte dieser Forscher 
aufmerksam. Es drängt sich uns von selbst auf, das Spiel des oben geschilderten 
Atmungsmechanismus auch auf diese Organteile zu übertragen‘ (Zur Kenntnis 
der Pneumatophoren, S. 20. Freiburg 1900). Unsere oben S. 423 gegebene Kritik 
der WESTERMAIERschen Theorie gilt auch in diesem Falle. 

3 Das gleiche wäre für die bekannte Nipa-Palme (Nipa fruticans) zu er- 
wähnen. Auch ihre oft weithin im Schlamm kriechenden strangartigen Wurzeln 
sind ohne jegliche Atmungsorgane, während eine Anzahl von Sumpfpalmen 
des Süßwassers (z. B. Metroxylon-Arten) solche in großer Zahl entwickeln. Nipa 
ist freilich nach KARSTEN (a. a. O. S. 53) „sehr langsam wachsend“. 
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den Besitz von Respirationsorganen gebunden zu sein braucht. Es ist wohl wahr- 
scheinlich, daß Pflanzen, die solche entwickeln, daraus Vorteil ziehen, sie würden 
aber vielleicht auch ohne sie befähigt sein, an den gleichen Standorten zugedeihen. 
Das führt uns zum Schlusse noch auf die Frage, ob die anatomischen 
Eigentümlichkeiten der Luftwurzeln von Sonneratia, auf denen ihre Weg- 
samkeit für Gase beruht, auf sie allein beschränkt sind, so daß es möglich 
wäre, sie als spezifische, dem Gaswechsel dienende Organe anzusehen. Es 
scheint dies die herrschende Auffassung zu sein. So sagt SCHIMPER 1, die 
Luftwurzeln seien ,,dieser Funktion entsprechend‘ von den „anderen Wur- 
zeln abweichend gebaut‘. Das wichtigste diesbezügliche Merkmal ist die 
Schälung des Korkmantels, durch welche die Rindeninterzellularen sich 
nach außen öffnen. Wie wir aber schon im anatomischen Teile zu be- 
merken Gelegenheit hatten, beginnen auch Bodenwurzeln, die über das 
Substrat hervorkommen, sich zu schälen, indem vom Korkkambium ab- 
wechselnd Phellem- und Füllzellschichten gebildet werden. Die Erschei- 
nung beruht auf einer ganz allgemeinen Reaktionsweise des Phellogens 
der Wurzeln von Sonneratia für den Fall, daß sie der Luft ausgesetzt 
werden. Wenn sie an den Luftwurzeln regelmäßig auftritt, so ist es des- 
halb, weil sie die einzigen Teile des Wurzelsystems sind, die infolge ihrer 
Wachstumsrichtung dauernd außerhalb des Substrates sich befinden. 
Die Beschaffenheit des Periderms der Luftwurzeln ist somit eine Be- 
gleiterscheinung ihres negativen Geotropismus, durch den sie auch in den 
Stand gesetzt werden, dem Anwachsen des Bodens folgend neue Seiten- 
wurzeln in den aufgelagerten Schlammschichten zu entwickeln. Diese 
ihre Funktion, Träger des Nährwurzelsystems zu sein und dasselbe 
dauernd in günstiger Lage zum Bodenniveau zu erhalten, darf als ge- 
sichert gelten. Ob sie darüber hinaus auch als Atemwurzeln lebenswich- 
tige Bedeutung haben, konnte, da wir auf noch ungelöste Fragen des Ge- 
samtstoffwechsels geleitet wurden, nicht eindeutig entschieden werden. 
Wir müssen also, bevor wir das Atemwurzelproblem als gelöst betrachten 
können, weitere Untersuchungen abwarten und einstweilen uns mit dem 
Worte Cuviers bescheiden: ,,C’est surtout en histoire naturelle qu’on est 
toujours mécontent de ce qu’on fait, parceque la nature nous montre à 
chaque pas qu’elle est inépuisable.“ 





Rechnerischer Anhang 
von Hans FROMHERZ (München). 
Wir wollen die in diesem Anhang zu lösenden Fragen in die Form von drei 
Aufgaben bringen, die folgendermaßen lauten: 
1. Genügt die in den Interzellularen der Strangwurzeln vorhandene Kohlen- 
dioxydkonzentration von 0,7%, um bei der in den Standortsversuchen gewählten 


1 Pflanzengeographie auf physiologischer Grundlage, S. 82 (Jena 1898). 
Hervorhebung von mir (TROLL). 

2 Vgl. oben S. 417. 
30* 
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Versuchszeit von 4 Stunden einen Ausschlag hervorzurufen,” der nicht in die 
fällt? Vgl. S. 438. 

2. Es ist die Zeit zu bestimmen, die notwendig ist, damit ein gewisser Partial- 
druck von CO, in den Strangwurzeln durch Abdiffundieren des Gases über die Luft- 
wurzeln sich um einen bestimmten Betrag (z. B. auf den 10. oder 100. Teil) er- 

iedrigt, vorausgesetzt, daß kein Kohlendioxyd nachgebildet wird. Vgl. S. 436. 

3. Es ist zu berechnen, wie klein der Durchmesser der Lentizellenporen sein 
muß, damit unter den gewählten Versuchsbedingungen die Diffusionsgeschwin- 
digkeit der Kohlensäure gleich ist der entgegengesetzt gerichteten Strömungs- 
geschwindigkeit der Spülluft. Vgl. S. 444. 

Die Interzellularen der Luftwurzeln stellen ein System von Kapillaren dar, 
die in der Rinde so weit sind, daß sie der Diffusion eines Gases keinen nennens- 
werten Widerstand entgegensetzen, jedoch im Phelloderm sich sehr stark ver- 
engen und in den Schälstellen (Lentizellen) als feinste Poren von 2—3 u Durch- 
messer in die Atmosphäre ausmünden. 

Für die Berechnung der gestellten Aufgaben von Wichtigkeit ist die Länge, 
Querschnittsfläche und Zahl der Lentizellenporen. Die Rindenkapillaren der 
Luft- und Strangwurzeln können wir wegen ihres großen Durchmessers vernach- 
lässigen. Ebenfalls unberücksichtigt sollen die engen Luftgänge der Verbindungs- 
stellen zwischen Luft- und Strangwurzel bzw. zwischen der Luftwurzel und ihren 
Seitenwurzeln bleiben. 

Die Länge der Lentizellenkapillaren wurde schon früher angegeben!. Sie 
beträgt im Mittel 60 y oder 60-104 cm. 

Die Querschnittsfläche der Lentizellenporen kann in erster Näherung; als 

gleichseitiges Dreieck von durchschnittlich 2,5 4 Seitenlänge angesehen wer- 
den. Der Durchmesser eines Kreises, der einem solchen Dreieck flächengleich 
ist, mißt 1,86-10-+cm. Die Umrechnung der Querschnittsfläche auf die Kreis- 
form würde eigentlich die Anbringung eines Korrektionsfaktors notwendig 
machen; denn für den Widerstand der Interzellularen ist die Querschnittsform 
nicht gleichgültig. Der Fehler ist aber sicher nicht groß und kann vernachlässigt 
werden. 
Am schwierigsten gestaltet sich die Bestimmung der in den Schälstellen 
(Lentizellen) vorhandenen Anzahl von Poren. Sie kann mikroskopisch nicht be- 
werkstelligt werden. Denn wenn man auch auf 1 qmm im Durchschnitt 7000 Po- 
ren zählt, so ist man doch nicht sicher, daß sie alle wirklich durchlässig sind. Es 
kommt aber auch aus einem anderen Grunde nicht auf die wahre Zahl der Lenti- 
zellenporen an. Man muß sich nämlich vergegenwärtigen, daß in den Luftgängen 
des Phelloderms nicht vollkommen regelmäßige, gerade Kapillaren vorliegen, 
sondern gleichsam nur Hohlräume zwischen aufeinander gepackten Kugeln. Wir 
müssen also die ‚effektive‘ Porenzahl (im folgenden mit N bezeichnet) kennen- 
lernen, d.h. die Zahl der geraden Kapillaren, die denselben Widerstand bieten 
wie die gesamten unregelmäßigen Luftgänge in den Schälstellen. 

Die effektive Porenzahl N wird natürlich um vieles kleiner sein als die wahre 
Zahl der Luftgänge. Da wir sie zur Lösung unserer Aufgaben benötigen, so müssen 
wir sie aus unseren Ver b rechnerisch annähernd genau zu bestim- 
men suchen. Es eignen sich dazu zwei Experimente: 

1. Der Ausgleich eines Überdrucks durch die Luftwurzeln, wie er S. 426 be- 
schrieben wurde. Es sind dortselbst in Anm. 1 die Daten aus zwei Messung en 
zusammengestellt. Da es sich hierbei um eine Gasströmung handelt, bildet das 
Gesetz von PolssEUILLE (in seiner Anwendung auf Gase) die Grundlage der 
rechnerischen Behandlung. 


1 Vgl. oben S. 444. 
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2. Die Koblendioxydatgabe einer atgeschnittenen Luftwurzel, deren 
Schnittfläche in Kohlendioxyd verechiedener Konzentration eingetaucht wurde. 
Vgl. 8. 446, besonders Tabelle 21. Es wurde in diesen Versuchen die Diffusions- 
geschwindigkeit des Kohlendioxyds unter definierten Bedingungen gemessen, es 
gilt hier also das Diffusionsgesetz von Ficx. 

In der Formulierung beider Gesetze ist die Zahl N, d. i. die effektive Poren- 
zahl enthalten, die so auf zwei ganz verschiedenen Wegen, allerdings auch für 
verschiedene Luftwurzeln, berechnet werden kann. 


A. Die Bestimmung der effektiven Porenzahl. 


1} Berechnung mit Hilfe des PoisszviLıeschen Gesetzes, Es lautet!: 
dn din HD es 
uw: m 
Darin bedeutet: 
an . ‘ ee 
7 die Zahl der Mole, welche in der Zeiteinheit durch die Poren austreten; 


d den Kapillarendurchmesser; 
L die Kapillarenlange; 
N die effektive Porenzahl; 
n die innere Reibung; 
p den Druck im Innern (in C. G. S. Einheiten); 
Po den Außendruck (in C. G. S. Einheiten). 
Für kleine Druckdifferenzen wird aus (1) 
dn d'aN 1 
. BBL, ~ RPM —P) Po (la) 
und über die Gasgleichung pv — nRT 
dp d‘ı Np, 





dt ~~ 128L,0 (P— Po)» (2) 
worin p den Druck im Innern des Systems (in C.G.S. berechnet) bezeichnet. 
Daraus folgt: 
Fa * dtaN 
ee AA Po 
P—Po =[- 128 Lo 9% ®) 
pP, 0 


worin p, und py die Drucke bedeuten, welche im System am Beginn des Ver- 
suches bzw. nach Ablauf der Zeit ¢ herrschen. 
Die Integration von (3) ergibt: 
Pa-Po _ MaND,t 
in EA Pe. ID 4 
"pr?  128Lnv 9 
PA — Po 
1g (=P) 
Pa. „Fein fe - 0,4343 (6) 


t 128 L 
Es ist: 
In natürlicher Logarithmus ; 
log Zehnerlogarithmus ; 
7 von Luft bei 26° = 1,84-10-+| g |: 
cm sec 
L = 60-104 cm; 
d = 1,86-10— cm. 


1 Vgl. HerzreLn, K. F.: Kinetische TheoriederWärme, S.80. Braunschweig 1925. 
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Die übrigen Daten sind aus Anm. 1 auf S. 426 zu entnehmen. Es ist bei 
Versuch II 
Pp, = 760 mm He (= 1,014. er 
Pa — Po = 66mm Hg 


2 


t = 300 sec 
v = etwa 20 cm?. 
Versuch III 


p, = 760 mm Hg (= 1,014. 10 2” 
Pa — Po = 60mm Hg 
Pr -P,= 25mm Hg 


Auf Grund dieser Daten errechnet sich 
für Versuch II eine effektive Porenzahl N = 6400, 
” III ” ” ” N = 7900. 
Zu diesem Ergebnis ist zu bemerken, daB es sich in beiden Versuchen um 
junge Luftwurzeln handelte mit zahlreichen intakten Schälstellen (wie das Aus- 
treten von Luftblasen aus fast allen derselben zeigte). 


2) Berechnung von N mit a der Diffusionsgleichung. Diese lautet: 


” 








dn goa — Causen 
Darin sind: 
D Diffusionskoeffizient von Luft-Kohlendioxyd* = 0,15 ="; 


c die Konzentration des Kohlendioxyds in Mol/cm?; 
L, x die Länge der Kapillaren; 
q der Kapillarenquerschnitt in cm*, der sich auch durch den Durchmesser (d) 
ausdrücken läßt. Es ist danng = en. 
Die Versuchsanordnung ist S. 439f. u. 444f. genau beschrieben. Das mit CO, 
gefüllte Gasgefäß sei als Gefäß 1, die Respirationsröhre als Gefäß 2 bezeichnet. 
Für den Ansatz der Gleichung ist zu berücksichtigen, daß, wie schon S. 442 her- 
vorgehoben wurde, nicht nur eine Diffusion von CO, aus Gefäß 1 nach Gefäß 2 
stattfindet, sondern infolge des Überdruckes in Gefäß 2 auch eine Gasströmung 
von Gefäß 2 nach Gefäß 1. 
Wir setzen also **: 


+B=+ (er + D 52) =Konst. (7) 

Darin ist: 
W die Strömungsgeschwindigkeit [ree = 
+B die Zahl der Mole CO,, die in der Zeiteinheit durch die Luftwurzel wandern. 


* In den folgenden Berechnungen ist vorausgesetzt, daß das System (die 
Luftwurzel) keine merkliche Affinität für CO, zeigt. Wäre dies (was nicht wahr- 
scheinlich ist) der Fall, so müßte ein Korrektionsfaktor eingeführt werden. 

** Vgl. Henzrevp, K.F.: a. a. O. S. 111, Gl. 127. 
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Sie setzt sich zusammen aus der Zahl der durch die Strömung in der einen Rich- 
tung kommenden CO,-Mole+cW und der Zahl der durch Diffusion nach der 


anderen Seite beförderten CO,-Mole +D%, worin = negativ ist *. 
x x 
Wenn nun die Länge der Kapillaren gleich L ist, ferner die höhere CO,-Kon- 
zentration in Gefäß 1 (Gasgefäß) gleich c,, die verschwiridend kleine CO,-Kon- 


zentration in Gefäß 2(Respirationsgefäß) gleich c,, so folgt für B durch Integration 
von (7): 


w 
—— L 
po a D 
ec ee era. (8) 
ie." 7 


Für die Gesamtzahl der in der Zeit t durch die Summe der kapillaren Quer- 
2 
schnitte (we =N. a“) strémenden Mole CO, ergibt sich also: 








W 
——L 
daNtW c-c,.e ? (9, 
a= — ı ——____________-__. 
AL. 
i-e D 
W berechnet sich durch folgenden Ansatz: 
dv den 


worin > die Anzahl der Kubikzentimeter des in der Zeiteinheit aus der Wurzel 


n das Gefäß 1 strömenden Gases ist. 
Mit Hilfe der Gasgleichung pv = nRT wird aus (10) 
dn daNW » 
a «€: ‘BF 
worin p = p, der Druck in Gefäß 1 (Gasgefäß) ist (1 Atm.). 
Andererseits folgt aus dem PorsseurLLeschen Gesetz nazh der Formel (2a): 
dn d'n 1 © 
dt ~ ln RT  — Po) Po, 
wobei p und p, die Gesamtluftdrucke in den GefäBen 1 und 2 bezeichnen. 
Man kann nun (2a) und (11) gleichsetzen, kürzen und erhält so als Bestim- 
mungsgleichung für W: 


(11) 


dx NW Po _ d‘n 1 

4 RT 1282, RT? Pop. N (12) 
d? 

~ 32 Ly P~ Pol 128 

W = 307, P-Po) (12a) 


_ Dieser Ausdruck für W ist sodann in Gleichung (9) einzusetzen, die vorher 
noch nach der Gasgleichung umzuformen ist, da im Experiment die Kohlendioxyd- 
menge in Kubikzentimeter (0°/760 mm) und die Konzentrationen in Partial- 
drucken angegeben sind. 

Le". 13 
"= nm, (13) 
Po = 760 mm; T, = 273°; v = Volumen des überdiffundierten CO». 
* Vgl. Gleichung (6)! Anschließend an sie wurden auch die übrigen Bezeich- 
nungen erklärt. 
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’ 


n gf. 2 





vd. ae (13 a) 
Die nach (13) und (13a) umgeformte Gleichung (9) lautet: 
di Wy 
oa To #neNW pi- pie ? (14) 
Tp, 4 tgs de 
1-e ? 
oder umgeformt: 
coy ed 
T p, 4v Je ? 
hui ae Jr (14e) 
pi-pi-e ? 


Zur Berechnung der Zahl N liefern uns die drei Diffusionsversuche der Ta- 
belle 21 (S. 446) die nötigen Daten. In Versuch II befanden sich 10% CO, im 
Gefäß 1 (Gasgefäß), in den Versuchen III und IV 50% und 100%. Die Volumina des 
durch Diffusion geförderten Kohlendioxyds sind vz; = 7,0 ccm, vyrr = 20,0 ccm, 
vyv = 45,0 com. Die übrigen Daten sind nachfolgend aufgeführt: 

T,=273°; 

?,=1 Atm.; 

T=273° + 28° =301° (in Versuch II und III); 
T =273° + 26° = 299° (in Versuch IV); 


?-2,=9mm Hg = ne’ 1,014 - 10 292 (in Versuch II und III); 


?-2,=8mm Hg = nr 1,014 - 10° Dre (in Versuch IV); 





p' = 5 Atm. (in Versuch Il); 


Pe = + Atm. (in Versuch III); 


p,= 1 Atm. (in Versuch IV); 
7, ist der Partialdruck des in die Spülluft überdiffundierten CO, (Größenord- 
nung 10—50 cm$), für den unter der ungünstigsten Voraussetzung, daß sich das 
Gas gleichmäßig auf das ganze Volumen der Spülluft (2 Liter) verteilt, gilt: 
f= = etwa (0,25 bis 1) - 10—* Atm. © 1. 10—* Atm. 
t = 4-3600 sec; d = 1,86-10-4 cm; 
L = 60-104 cm; 7 = 1,84-10-+| eal 
cm sec 
Der Diffusionskoeffizient D ist far 0° D, = 0,142 ** ; da er proportional ist 
der Quadratwurzel aus der absoluten Temperatur, so folgt 


2 
D = DV 2 = 0,15 —- 


* Die mit Strichen versehenen Zeichen beziehen sich auf CO,, bedeuten also 
Partialdruck usw. 

** Vgl. LanDoLt- Bornstein: Physikalisch-chemische Tabellen 1, 250, Tab. 71. 

Berlin 1923. 
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Man berechnet nun zuerst W nach Gleichung (12a), sodann die e- Potenz der 
Gleichung (14a) und dann endlich die Zahl N für die Versuche II, III und IV 
(Nz, Nu Nyv). Man erhält dafür die folgenden Werte: 

Nır = 10000, Nyrr = 5800, Nyy = 6300, 
im Mittel also N = 7150. 

Es fällt auf, daß diese Werte für N weitgehend mit den unter 1) mit Hilfe des 
PoısszvILLeschen Gesetzes bestimmten Werten N =6400 und N =7900 überein- 
stimmen, trotzdem zu den Diffusionsversuchen und den Versuchen über Druck- 
ausgleich ganz verschiedene Wurzeln verwendet wurden. Erstere wurden mit 
einer älteren Luftwurzel von 27 ccm, letztere mit einer jungen von nur etwa 
7ccm Rauminhalt ausgeführt. Es ist also an den jungen Wurzeln die effektive 
Porenzahl relativ viel größer als an den alten, was verständlich ist, wenn man 
bedenkt, daß an ihnen beinahe die ganze Oberfläche als geschält zu betrachten 
ist. Sind wenig Lentizellen vorhanden, so wird auch der Wert für N kleiner sein. 
Das ist z. B. der Fall bei der Luftwurzel, die dem Diffusionsversuch in Tabelle 20 
(S. 445) zugrunde liegt. Sie ließ bei einer CO,-Konzentration von 100% in 4 Stun- 
den nur 8,7 ccm des Gases nach außen diffundieren, was für N den ungefähren 
Wert 1200 ergibt. Im allgemeinen jedoch dürfte für ältere Luftwurzeln die Zahl 
N = 7000 der Größenordnung nach richtig sein. 

Mit dem so gewonnenen Wert für N können wir an die Lösung der eingangs 
gestellten Aufgaben gehen. 


B. Bestimmung des Volumens (Aufgabe 1). 
Wir gehen von der Diffusionsgleichung aus: 


dn a der 4 Cinnen — Caußen % 
dt E à L 
Nach der Gasgleichung ist 
iz. 
"= RT 


Soll das abdiffundierende Gas in Kubikzentimetern bei p,=760 mm ange- 
geben werden, so ist wie in Gleichung (13) 








PoV 
"= RT, 
Also wird 
dn dv Po 
dt d RT 
Wenn man weiter ¢;,,,., in den Partialdruck p’,,,.,, umrechnet, so ergibt 
sich nach (13a) 
_ 2 _ P’innen 
sis u 2 
für die Gleichung (6) die Gleichung 
dv d'r Te (D'innen = P'ausen) 
=D - Ir: (15) 


Es ist dann die in einer bestimmten Zeit ¢ ausströmende Menge CO, 


= — DNd'n Te (Finnen — Prenton)! ms 


4LTp, (16) 


* Vgl. S. 466, Gleichung (6). 
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Den Partialdruck des CO, in der Außenluft (p’,,,.,) kann man wegen seiner 
Geringfügigkeit vernachlässigen*. Dann wird 
DNd!aT,t  Pinnen 





v= — 4 a. ar Tui (17) 
Die zur Berechnung von v nötigen Daten sind. 

t = 4-3600 sec; N = 7000; 
T = 273° + 34,5° = 307,5°: cm? 
T, = 273°; D= 0,15 3 
d = 1,86. 10-*cm; L = 60-10-* om ; 

P'innen _ 0,7 

Po = 100 


Auf Grund dieser Daten ergibt sich fiir das in 4 Stunden aus den Strang- 
wurzeln durch Diffusion abgegebene Kohlendioxydvolumen ein Wert 
v = 0,42 ccm. 
Diese Menge ist so gering, daß sie in die Fehlergrenze der Methode fällt, 
zumal bei der Berechnung die Verengung der Kapillaren zwischen Strangwurzel 
und Luftwurzel nicht berücksichtigt wurde. 


C. Bestimmung der Abklingungszeit für die Entlüftung der Wurzeln 
(Aufgabe 2). 

Zur Berechnung des Zeitraums, in welchem die CO,-Konzentration im Innern 
des Systems Luftwurzel-Strangwurzel durch Diffusion sich um einen gewissen 
Betrag erniedrigt, gehen wir wieder von der Diffusionsgleichung (6) aus. Mit 
Hilfe der Gasgleichung 

pv = nRT 

wird umgeformt in 

Fe OT (p - po, (18) 
worin p’ den Partialdruck des Fin im System Strangwurzel-Luft- 
wurzel und 9, den Partialdruck des Gases in der umgebenden Luft bezeichnet, 
Ersetzen wir den dreieckigen Querschnitt der Lentizellenporen (y) wieder durch 
einen kreisförmigen von gleicher Größe, so erhalten wir 

dp _ _DNdn 

















dt ” 4vL ~ (P— Po), a 
En u SEE oe (198) 
D —- Po. 4vL 
t 
[= - _ DNd'n jae (19b) 
p'— po 4uL . ; 
P’ Anfung o à 
_ DN 
In (p' Ende af Po) zt In (P’ Antang En Po) = 4vL -t, (19.c) 
MG mes = 99 Unes 19 DATE ous. (1a) 





Wir setzen D'Ende — Po = u (P’ antang — Po), d. h. wir wollen die Zeit aus- 
1 ee 
rechnen, in welcher der Partialdrucküberschuß (p’ anrang — Po) auf 10 zurückgeht. 


* Vgl. S. 468, wo für p’.usen = pP, der Wert 1-10°* Atm. angegeben ist. 
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Dann wird 
’ ‚ , 0 + 1 
Lg (p' unac — Po) — Lg (p' antang — Po) = tg A = 4H = -1 


was mit (19d) gibt 


+, _ See. 0,4343, (20) 
t = v 
(10) 


4vL 


Kay)” Oasis DNG a oon 


Darin ist zu setzen: 
60 - 10—* om; N = 7000; 


en .10—4 ; 
d = 1,86- 10-* om; ER”, 
sec 


™ 
Il 


v bezeichnet das Volumen des Systems Strangwurzel-Luftwurzel, dessen Ent- 
lüftung eine Luftwurzel besorgt. Wir nehmen der Einfachheit halber den ungün- 
stigsten Fallan und denken uns das ganze Rindenvolumen der Luft- und Strang- 
wurzel mit Luft gefüllt, stellen uns also vor, daß die Luftkammerwände nicht 
vorhanden sind. Für die Luftwurzel setzen wir 10 ccm Luftraum an, was wegen 
des großen Holzkörpers und der geringen Ausdehnung der Interzellularen im 
aöromorphen Endstück eher noch zu hoch als zu tief gegriffen ist. Das zu der 
Luftwurzel gehörige Strangwurzelstück habe 100 cm Länge und 0,75 cm Radius. 
Der Holzkörper (bzw. Zentralzylinder) ist in den jüngeren Teilen der Strang- 
wurzel so schwach entwickelt, daß er vernachlässigt werden kann. Wir bekom- 
men dann als Gesamtvolumen der Rinde des Systems. Luftwurzel-Strangwurzel 
v = 186 com. 


Daraus errechnet sich: 


t,,, = 8950 sec = 21/, Std. 
& 


t = 17900 sec = 5 Std. 


a 
100 
D. Bestimmung des Kapillarendurchmessers (Aufgabe 3). 
Damit die Diffusionsgeschwindigkeit eben gleich der Strömungsgeschwindig- 
keit W ist, muß für die Strömungsgeschwindigkeit gelten*: 
D, p 
W=-—-m2, 21 
LE" (21) 


worin p’ und p} den Partialdruck von CO, in Gefäß 1 (Gasgefäß) bzw. in der 
Respirationsröhre bezeichnet. 
W ist aber andererseits nach (12a) durch die Gleichung 
d* 
W = 39 nL (P — Po) 
gegeben, in der p— p, den GesamtdruckiiberschuB darstellt. 
Aus Gleichung (21) und (12a) folgt: 


LA 


u ee (22) 
D 54343 = 32 n (p Po), 


* Vgl. HerzreLp, K. F.: a. a. O. 8.111, Gl. 129. 
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32 Dr ig? 
Milo, ur 
0,4343 (p - D), 


Die in diese Gleichung einzusetzenden Daten sind: 


(23) 


2 
D=0,15 ©; 
sec 
» = 1,84- 107"; 
1 


P — Pp, = 10 mm Hg = 10 014-106 DIR, 


p! = 1 Atm. (in Versuch IV, vgl. S. 468); 
pi = 1-10? Atm. (vgl. S. 468); 


P., — 2 
p; 100’ l,; 2 
Darnach wird 
d2 = 30,5-10-8 cm2, 
d = 5,54, 


d. h. bei einer Weite der Lentizellenporen von mehr als 5,5 u überwiegt die Luft- 
strömung von der Respirationsröhre zum Gefäß 1 (GasgefäB), während bei einem 
Porendurchmesser < 5,5 u die Diffusion des Kohlendioxyds zur Geltung kommt. 

Da in Gleichung (23) die Länge der Porenschicht weggefallen ist, gilt der 
Wert d= 5,5 u in gleicher Weise für die Luftgänge des Phelloderms der Luft- 
wurzeln wie für den auf S. 443 beschriebenen Modellversuch mit Glasfilter. 

In den beiden Abschnitten C und D ist also gezeigt, daß die Lentizellenporen 
weit genug sind, um innerhalb hinreichender Zeit eine Entlüftung der Boden- 
wurzeln durch Diffusion zu gestatten (Abschnitt C), daß sie aber andererseits hin- 
reichend klein sind, um eine für die Entlüftung störende Gegenströmung infolge 
eines Gesamtdruckgefälles genügend abzubremsen (Abschnitt D). 
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Erläuterungen zu Tafel I. 


FES "{ Straßen und Wege IC )( Brücken 





—_— —un am Eisenbahn 


— — — — Aufgegebene Eisenbahn 


Ortschaften 


Reisfelder 





— :— :—— Brackwassergrenze, welche das Brackwassersumpfgebiet landwärts abschließt 
(zum Teil nach der Karte in Oostingh, C.H.: Voorloopig overzicht van de gron- 
den in het Tabaksgebied van Deli. Mededeel. Deli Proefstation, 2. Ser. Nr. 54. 

Medan 1928). 


Bestände der Nipa-Palme 


Kokospalmen 


— SüBwassersümpfe 


Abkürzungen: Pg.,Pématang (Damm, besvnders natürlicher Flußdanım ; 
Erhebung im Sumpf); 8., Sungai (Fluß); P., Paluh (Fluß); Ka., Kuala (Mündung); 
Tg., Tandjung (Landvorsprung an der Küste oder an Flußkrümmungen); Kg., 
Kampung (Dorf); Og., Unternehmung (Plantage). Pulu, Pulau bedeutet Insel. 











(Aus dem Botanischen Institut der Universität in Wien.) 


DIE SOMATISCHE UND HETEROTYPE KERNTEILUNG 
BEI CLADOPHORA SUHRIANA KÜTZING. 
Von 
BRUNO SCHUSSNIG 
(Wien). 
Mit 18 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 30. November 1930.) 


Der Gegenstand der vorliegenden Mitteilung soll die genauere Be- 
schreibung der Kernteilungsvorgänge bei der marinen Siphonocladale 
Cladophora Suhriana sein, weil ich bei dieser Alge in der Lage war, 
einige karyologische Verhältnisse festzustellen, die ein größeres Inter- 
esse in Anspruch nehmen dürfen. In einer kurzen vorläufigen Mitteilung 
(41) habe ich bereits das Wesentliche, worum es sich in diesem Falle 
handelt, bekanntgegeben und will nun hier den Formwechsel des Zell- 
kernes, soweit ich ihn in dem mir zur Verfügung stehenden Materiale ver- 
folgen konnte, bei dieser Art ausführlich beschreiben. 

Die Untersuchung dieser Alge wurde im Frühjahr 1928 an der 
Zoologischen Station in Neapel begonnen, und zwar im Rahmen einer 
größeren vergleichend-entwicklungsgeschichtlichen und cytologischen 
Studie über die Siphoneen des Neapler Golfes, deren Vollendung noch 
längere Zeit in Anspruch nehmen wird. Wenn ich mich entschlossen 
habe, den Fall von Cladophora Suhriana vorwegzunehmen, so geschah 
dies nur wegen des besonderen Interesses, das diesem Objekte zukommt. 
Meinen Aufenthalt an der Zoologischen Station in Neapel, der sich vom 
Februar bis Oktober 1928 erstreckte, verdanke ich einer Subventio- 
nierung durch die ‚Rockefeller Foundation“. Außerdem wurde mir 
dank einer Unterstützung der „Österreichisch-Deutschen Wissenschafts- 
hilfe‘ im Frühjahr dieses Jahres ein kurzer Aufenthalt dortselbst ermög- 
licht, um noch einige ergänzende Beobachtungen auszuführen. Beiden 
Institutionen möchte ich auch an dieser Stelle meinen tiefsten Dank aus- 
sprechen, ebenso wie meinem verehrten Vorstand, Herrn Hofrat Prof. 
Dr. RicHARD VON WETTSTEIN, der mich in der weitestgehenden Weise bei 
meinen Untersuchungen unterstützt hat. 
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L Material und Technik. 

Zunächst seien mir ein paar Worte über die hier in Frage stehende 
Cladophora-Art gestattet. Ich sammelte sie zum ersten Male am 16. April 
1928 auf der vorspringenden, bei Hochwasser nur wenige Zentimeter 
unter den Meeresspiegel tauchenden Klippenstufe vor der „Grotta del 
Tuono“ am Ufer des Posillips. Diese Grotte oder, besser gesagt, diese in 
das Gestein erodierte Höhle ist wegen ihrer Reichtümer an Algen schon 
von Funk in seinem prachtvollen Werke über die Algenvegetation des 
Neapler Golfes (10) gewürdigt worden und der Standort dadurch ein- 
deutig präzisiert. Das am genannten Tag eingesammelte Material befand 
sich gerade in üppigem Ausschwärmen, weshalb ich es, nach einigen 
Stunden der Lebendbeobachtung, am selben wie an den zwei aufeinander 
folgenden Tagen in gewissen Zeitabständen fixierte. Es ist vielleicht nicht 
ganz überflüssig, wenn ich hier noch die Fixierungszeiten anführe, weil 
ein Vergleich dieser mit den später festgestellten cytologischen Be- 
funden Rückschlüsse auf den Zeitpunkt der betreffenden Entwicklungs- 
stadien gestattet. 

Fixiert wurde das Material am 16. IV. 1928 um 18.50 Uhr 

19.00 „ 

20.10 „ 

„ 17.1V. „ 1150 „ 
15.20 „ 

17.00 „ 

20, —* Lu 
2.10 „ 

2.55 „ 

Als Fixiermittel wendete ich bei diesem Objekte Bourn in der von 
R. Bauch (2) angegebenen Modifikation nach ALLAN und schwachen 
FLEMMING an. Die weitaus günstigeren Resultate wurden zweifel- 
los mit BouIN-ALLAN erzielt, während die mit FLEMMING fixierten 
Proben ziemlich starke Schrumpfungen aufwiesen. Die unvermeidliche 
Schwärzung der Objekte nach Fixierung mit FLEMMING, die nur schwer 
mit H,O, zu entfernen ist, wirkt bei der nachfolgenden Färbung nach 
HEIDENHAIN außerordentlich störend. Dagegen lassen sich die mit 
BouIn-ALLan fixierten Objekte mit HEIDENHAINschem Eisenhämatoxy- 
lin, bei einiger Übung und bei Beachtung einiger Vorsichtsmaßregeln, 
sehr klar und durchsichtig in toto färben. Wichtig ist dabei auch, daß 
durch entsprechend langes Belassen in 70%igem Alkohol (der öfters frisch 
gewechselt werden soll) das Chlorophyll aus den Chromatophoren gänz- 
lich entfernt wird. 

Vor dem Einschließen in Canadabalsam ist es unbedingt erforderlich, 
daß das gefärbte und entsprechend differenzierte Material zwecks Ent- 
wässerung die Reihe steigender Alkoholstufen durchmacht. Ich machte 
dabei die — im Sinne der Zeitökonomie — erfreuliche Erfahrung, daß es 
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weniger auf die Dauer der Einwirkung der einzelnen Alkoholverdün- 
nungen, als auf die entsprechend gewählte Abstufung derselben an- 
kommt. Ich wendete die Stufen 15%, 30%, 50%, 70%, 85%, 90%, 96% 
und schließlich 100% an, und belieB sie in jeder derselben etwa 5—10 Minu- 
ten. Nur im absoluten Alkohol muß man die Objekte länger liegen lassen 
(nicht weniger als ?/, Stunde), wobei während dieser Zeit der Alkohol 
mindestens dreimal zu erneuern ist. Nach dem absoluten Alkohol kom- 
men dann die Objekte in eine Mischung 1:1 von absolutem Alkohol 
und Origanumöl (Oleum origani cretici) und dann in reines Origanumöl. 
Namentlich in letzterem können die Objekte beliebig lange verbleiben, 
da durch längere Einwirkung des Öles die Präparate außerordentlich 
durchsichtig werden. Nach dem Origanumöl erfolgt die Übertragung in 
mit chemisch reinem Xylol sehr stark verdünnten neutralen Canada- 
balsam von Merck, und schließlich folgt das definitive Einschließen in 
Canadabalsam am Objektträger, wobei allerdings ebenfalls ein nicht zu 
dickflüssiger Canadabalsam zu verwenden ist. Das darin enthaltene 
Xylol entweicht binnen kürzester Zeit im Thermostaten, wo die Prä- 
parate zwecks Trocknens und Erhärtens unbedingt ein paar Stunden 
aufbewahrt werden sollen. Ich möchte noch hinzufügen, daß die Über- 
tragung aus dem Öl in Canadabalsam der gefährlichste Augenblick der 
ganzen Präparation im Hinblick auf eventuelle Schrumpfungen ist. Je 
nach der Empfindlichkeit des jeweiligen Objektes muß daher die Ver- 
dünnung des Canadabalsams gewählt werden; das ergibt die Erfahrung. 
Bei Anwendung der hier angegebenen Methode kann man Cladophoren 
ohne jede Schrumpfung einschließen; bei anderen Siphoneen, wie z. B. 
Bryopsis oder namentlich Valonia, ist die Abstufung noch stärker unter- 
zuteilen, weil diese zwei Gattungen besonders gegen Schrumpfungsgefahr 
empfindlich sind 
Daszweitemal sammelte ich Cladophora Suhriana am 20. Oktober 1928, 
und zwar an derselben Stelle wie im vorangegangenen Frühjahr. Dies- 
mal waren es bloß 1—1!/, cm hohe Pflänzchen, die ich um die Zeit vor- 
fand, und da ich Ende Oktober zurückfahren mußte und das eingetretene 
schlechte Wetter einen weiteren Besuch des Standorts unmöglich machte, 
so bin ich nicht in der Lage anzugeben, ob sich diese Exemplare noch bis 
zur normalen Größe —die etwa 5—10 cm beträgt — entwickelt haben. 
Ich muß noch erwähnen, daß ich während meines 9monatigen Aufent- 
halts an der Zoologischen Station im Jahre 1928 nur an diesem Standort 
Cladophora Suhriana antraf. Sie’scheint somit im Neapler Golfe selten 
zu sein, was mir auch Kollege Hörer und Föyn bestätigten. Im Früh- 
jahr 1930 habe ich mich bemüht, neues Material zu bekommen, doch war 
um die Zeit der Algenbewuchs an der erwähnten Stelle noch sehr spär- 
lich, wie überhaupt die Algenvegetation in diesem Jahre, verglichen mit 
1928, stark im Rückstand war. Von dem im Herbst 1928 eingesammelten 
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Material fixiert ich 15 Proben, und zwar von 11.45 Uhr desselben Tages 
bis um 6.55 Uhr des folgenden Morgen. Die Fixierzeiten waren folgende: 
11.45, 14.50, 17.45, 24.00, 0.30, 1.00, 1.30, 2.00, 2.30, 3.00, 3.30, 4.00, 
4.30, 5.00, 6.55 Uhr. Wie zu erwarten, zeigten die in den Nachtstunden 
fixierten Proben Mitosen in großer Anzahl, was für die Entscheidung der 
später zu erörternden Fragen außerordentlich wichtig war. Bei dieser 
Gelegenheit möchte ich noch besonders hervorheben, daß jede Probe — 
und das gilt nicht nur für die hier in Rede stehende Art — vor dem 
Fixieren genau auf ihre Artreinheit geprüft wurde, und daß in jeder Probe 
stets nur ein Individuum oder bloß ein Teil eines Individuums fixiert 
wurde. Dies zu betonen scheint mir überhaupt, wie auch in Hinblick auf 
eine gegenteilige, von M. HaRTMANN (16) geäußerte Vermutung wichtig 
zu sein. 

Was das Untersuchungsmaterial anbelangt, so ist zu erwähnen, daß 
Cladophora Suhriana von KÜTzING in seinen Species Algarum (22) auf- 
gestellt wurde. Hauck (17) jedoch führt sie als Synonym zu seiner 
Cladophora glomerata (L.) Kitz. forma marina an, wogegen ARDISSONE 
(1) mit Recht darauf hinweist, daß Cladophora Suhriana Kürzına als 
eine gute Art anzusehen ist. Ich folge daher diesem Forscher, wie auch 
Funk (10), der sie als selbständige Art anführt. Cladophora Suhriana 
scheint ihr Hauptverbreitungsgebiet in den nordeuropäischen Meeren zu 
haben; der Umstand jedoch, daß sie auch in Neapel vorkommt, deutet 
darauf hin, daß ihr Verbreitungsareal größer sein dürfte, zumal auch 
Hauck diese Art von der Adria in Händen gehabt haben dürfte. Die 
Abbildung, die Kützıng in den ,,Tabulae Phycologicae‘‘, Bd. III, Tab. 91 
wiedergibt, stellt den Habitus, wie ihn die Neapler Pflanzen gehabt 
haben, recht gut dar und ich glaube daher mich mitder Bestimmung nicht 
geirrt zu haben. Auch die Verzweigung stimmt mit der Zeichnung 
Kürzıngs recht gut überein, wohingegen die Haucksche Cladophora 
glomerata forma marina einen verschiedenen Verzweigungstypus aufweist. 
Allerdings muß hervorgehoben werden, daß ein sicheres Erkennen der 
einzelnen Cladophora-Arten nach der älteren Beschreibungsmethode 
heute eine recht unsichere Sache geworden ist. So paradox das klingen 
mag, so wird eine genaue Umgrenzung der einzelnen Arten dieser so 
polymorphen Gattung erst dann möglich sein, wenn man Art für Art cyto- 
logisch und entwicklungsgeschichtlich durchuntersucht haben wird. Erst 
auf Grund dieser Unterlagen wird man eine Neubeschreibung und Il- 
lustrierung der einzelnen Arten vornehmen müssen und so das Chaos, 
welches derzeit auf diesem Gebiete herrscht, beseitigen können!. Eine 
solche Durchbearbeitung der Neapler Cladophora-Arten habe ich jetzt 

1 Das gilt natürlich in erster Linie von jenen Gebieten, die mehrere habituell 
schwer unterscheidbare Arten besitzen. 


Planta Bd. 13, 31 




















478 





B. Schussnig: Die somatische 


in Vorbereitung und hoffe, wenigstens für dieses eng umgrenzte Gebiet 
ein wenig Ordnung in die Artsystematik dieser Gattung hineinzubringen. 
Wenn ich daher die in der vorliegenden Arbeit näher zu besprechende Art 
als Cladophora Suhriana anspreche, so ist das mit der durch den momen- 
tanen Zustand der Artdiagnostik dieser Gattung bedingten Reserve auf- 
zunehmen. Eine sichere Diagnostizierung mute ich mir selber noch 
nicht zu. 

Cladophora Suhriana zeigt sehr schön eine Erscheinung, die ich auch 
für eine Reihe anderer Cladophora-Arten feststellen konnte, und die mir 
gerade für die Artdiagnostik von ganz besonderer Bedeutung zu sein 
scheint: daß nämlich die sterilen und die fertilen Individuen einen 
ganz verschiedenen Habitus zeigen können. Diese Veränderung, die 
die Pflanze zur Zeit der Fertilisierung erleidet, kann man natürlich 
an ein und demselben Individuum verfolgen, und ich habe solche Über- 
gänge auch in Kulturversuchen nachweisen können. KÜTzING ist es im 
Falle von Cladophora Suhriana gelungen, ein sehr charakteristisches In- 
dividuum in den ,,Tabulae Phycologicae‘‘ abzubilden, denn man sieht ganz 
deutlich, wie der basale Teil des Büschels aus mehr oder minder aufrecht 
strebenden Ästen besteht, während der terminale Teil eine Förderung der 
Seitenastbildung — also der Kurztriebe — aufweist. Die Exemplare, die 
ich im Herbst einsammelte und die fast alle noch steril waren, zeigen 
die Gestalt des basalen Teiles des von KürtzınG abgebildeten Exemplares. 
Am besten ließe sich der Habitus dieser sterilen Individuen, wie auch der 
steril bleibenden basalen Teile der ausgewachsenen fertilen Exemplare 
mit dem Ausdruck ‚‚besenförmig‘‘ charakterisieren. Ich muß selber ein- 
gestehen, daß ich anfangs nicht in der Lage war, die Herbstexemplare 
als zur Art Cladophora Suhriana gehörig zu erkennen. Zuerst war es bloß 
eine Vermutung, die ich aus dem Vorkommen am selben Standort abge- 
leitet hatte. Erst das genauere Studium des Chromatophorenbaues und 
der Chromosomenzahl lieferten den sicheren Beweis der Artzugehörigkeit. 
Und so bin ich überzeugt, daß ein Sammler, der die von mir gefundenen 
Herbstexemplare mitgenommen hätte, dieselben als zu einer anderen Art 
gehörig beschrieben, wenn nicht sogar eine nova species oder zumindest 
eine nova varietas aufgestellt hätte! 

Bezüglich der Biologie der hier in Rede stehenden Pflanze bin ich 
nicht in der Lage, sehr viel zu berichten. Im Frühjahr stand diese Pflanze 
in voller Entwicklung und wie ich weiter oben erwähnte, schwärmte sie 
sehr reichlich aus. Diese Schwärmer erwiesen sich als Zoosporen, denn 
ich konnte weder am Tag des Einsammelns, noch an den darauf folgenden 
Tagen eine Kopulation feststellen, trotzdem ich das Material in unsortier- 
tem Zustand in einem größeren Glas unter fließendem Seewasser hielt. 
Ob daraus der Schluß gezogen werden darf, daß im Frühjahr nur zoo- 
sporenbildende Individuen auftreten, möge dahingestellt sein. Meine Be- 
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obachtungen sind in diesem Punkte zu lückenhaft, um eine solche Be- 
hauptung zu stützen. Meine Erfahrungen mit anderen Arten, bei denen 
ich im Frühjahr ebenfalls vornehmlich zoosporenliefernde Individuen 
feststellte, lassen immerhin den Schluß zu, daß zumindest zu dieser 
Jahreszeit die zoosporenerzeugenden Pflanzen überwiegen. Das ist eine 
Frage, die man auch nicht auf Grund gelegentlicher Beobachtungen be- 
antworten kann, sondern erst durch jahrelange statistische Kontrolle er- 
härten könnte. Für Cladophora Suhriana stand mir leider nur ein 
Frühjahr (1928) zur Verfügung, denn, wie schon gesagt wurde, konnte 
ich diese Art im Frühjahr 1930 nicht wiederfinden. Außerdem war ich 
bei meinem ersten Neapler Aufenthalt auf alle diese Fragen nicht gefaßt, 
denn sie ergaben sich erst im Laufe der Untersuchung. 

Eine zweite Möglichkeit bestünde noch in der Annahme einer parthe- 
nogenetischen Entwicklung von Gameten. Da aber, wie sich später 
zeigte, diese Frühjahrsschwärmer in der Folge von Reduktionsteilungen 
entstehen und die vorliegende Art einen Generationswechsel aufweist, so 
ist an diese Eventualität kaum mehr zu denken. Dagegen spricht auch 
das Verhalten der Schwärmer, die ich aus noch unsortiertem Material 
gewonnen hatte, bei dem also die Möglichkeit eines Zusammentreffens 
von Gameten aus verschiedenen Gametophytenindividuen aller Voraus- 
sicht nach gegeben war. Außerdem will ich erwähnen, daß alle Indi- 
viduen vom Frühjahr, die ich cytologisch untersucht habe, Reduktions- 
teilungen aufwiesen. Daraus glaube ich mit ziemlicher Sicherheit an- 
nehmen zu dürfen, daß die Schwärmer, welche ich damals vor Augen 
hatte, durchweg Zoosporen waren. 

Ich habe diesen Punkt deshalb etwas ausführlicher behandelt, weil die 
Zoosporen von Cladophora Suhriana im Gegensatz zu denen anderer Arten 
zweigeißelig sind. HARTMANN (14, 16) hat daraus den Vorwurf einer Fehl- 
beobachtung gegen mich erhoben, was sie bestimmt nicht ist, denn ich 
habe mehrere Hunderte von Zoosporen in fixiertem und gefärbtem Zu- 
stande gesehen und immer nur zwei Geißeln nachweisen können. Ich be- 
zweifle durchaus nicht, daß die von HARTMANN und von Föyn beob- 
achteten Arten viergeißelige Zoosporen besitzen, zumal ich das selbst be- 
stätigen kann. Die Sache verhält sich jedoch so, daß bei den Chloro- 
phyceen die Zoosporen in sehr vielen Fällen vier Geißeln tragen, während 
die Gameten nur zwei besitzen. Die Erfahrung lehrt aber, daß dies 
durchaus nicht die Regel sein muß und Abweichungen in der Geißelzahl 
sind nichts Besonderes. Daß die Viergeißeligkeit der Zoosporen und die 
Zweigeißeligkeit der Gameten durchaus nicht ein starres Gesetz ist, zeigt 
außer Cladophora Suhriana auch noch Cladophora glomerata, die von einer 
Schülerin von mir, Fräulein HepwiG List (24) im vergangenen Jahre 
genauer untersucht wurde!. Die Durchbrechung der Regel erscheint hier 


1 Auch STRASBURGER (46) gibt für diese Art zweigeißelige Zoosporen an. 
31* 
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insofern besonders augenfällig, als die Zoosporen bei dieser Art auf dem 
Sporophyten ohne vorhergehende Reduktionsteilung entstehen, also 
diploid sind. Man möchte somit glauben, daß in diesem Falle die Zoo- 
sporen gewissermaßen die Verpflichtung hätten, vier Geißeln zu tragen. 
In Wirklichkeit besitzen sie aber nur deren zwei. Übrigens auch bei 
Stigeoclonicum kommen ähnliche Schwankungen in der Geißelzahl vor. 
Es gibt eben keine Regel ohne Ausnahmen; als eine bemerkenswerte 
Ausnahme möge noch der umgekehrte Fall von Aphanochaete repens er- 
wähnt werden, bei der die Makro- und Mikrogameten viergeißelig sind. 

Im Zusammenhang mit der Besprechung der Biologie von Cladophora 
Suhriana muß ich noch darauf hinweisen, daß diese Art (und dasselbe gilt 
auch für fast alle von mir im Jahre 1928 beobachteten Cladophora-Arten 
des Neapler Golfes) im Hochsommer vollständig verschwunden war. Die 
Stellen auf der vorgenannten Klippenstufe, die im Frühjahr stellenweise 
üppig mit dieser Art bewachsen war, zeigten, ungefähr vom August ange- 
fangen, keineSpur mehr davon. Dieser Zustand währte bis zum Oktober, 
und erst bei meinem Besuch des Standortes am 20. Oktober fand ich wie- 
der die schon besprochenen jungen Pflänzchen. Wie aus dem folgenden zu 
ersehen sein wird, stellten diese jungen Individuen durchweg Gameto- 
phyten dar, so daß dieser Umstand den Gedanken nahe legt, daß bei Clado- 
phora Suhriana der Generationswechsel mit einer Trennung der beiden 
Generationen nach Jahreszeiten verkoppelt sein könnte. Doch habe 
ich schon weiter oben auseinandergesetzt, daß die endgültige Klärung 
dieser Frage nur auf Grund eines reichlichen, sich über mehrere Vege- 
tationsjahre erstreckenden Beobachtungsmateriales möglich wäre. Das 
kann aber nur ein Botaniker ausführen, der an der Quelle sitzt. 

Ein Teil des Oktobermateriales habe ich lebend nach Wien mitge- 
nommen und hier in der eigens dazu eingerichteten Kulturkammer 
weiter zu ziehen versucht. Da aber das Material von Haus aus mit einem 
monadinenartigen Organismus infiziert war und die Laboratoriums- 
bedingungen nicht so optimal hergestellt werden konnten, zeigten sich 
keine Fortschritte, weder im Wachstum, noch in der Gametenbildung. 
Später traten dann Diatomeen und Cyanophyceen als unwillkommene 
Gäste in der Kultur auf, so daß die Alge schließlich ganz einging. Mein 
Aufenthalt im Frühjahr 1930 blieb in Bezug auf die vorzunehmenden 
Beobachtungen über Cladophora Suhriana bisher erfolglos, weil sie, wie 
schon gesagt wurde, zu jener Zeit noch gar nicht aufgetreten war. 


In das Kapitel über das hier behandelte Material möchte ich noch ein 
Paar Worte über den Zellbau, namentlich aber über den Chromato- 
phorenbau, einfügen. Wie bei fast allen Arten der Gattung Cladophora 
ist auch hier das Cytoplasma als relativ dünner Wandbelag ausgebildet, 
der im Innern des schlauchförmigen Lumens einen großen Zellsaftraum 
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umschließt. Nur bei der Bildung der Schwärmer wird der Saftraum stark 
oder zur Gänze eingeengt, und zur Zeit, wo die Schwärmer in der Mutter- 
zelle zu schwärmen beginnen, sind sie im ganzen Zellumen verteilt. Der 
cytoplasmatische Wandbelag zeigt eine sehr deutliche und lockere Netz- 
struktur, die vom Chromatophor unterbrochen wird. Unterhalb der vom 
Chromatophor eigenommenen Schicht liegen die Kerne, deren Zahl 
recht wechselnd ist, je nach Alter, Größe und Entwicklungszustand der 
betreffenden Zelle. Man kann stets die Wahrnehmung machen, daß in 
den langen Zellen des basalen Teiles des Thallus die Kernzahl ganz be- 
deutend zunimmt, während die Größe der Kerne abnimmt. Die kleinsten 
Kerne finden sich immer nur in den alten, nicht mehr wachstums- und 
fortpflanzungsfähigen Zellen der Thallusbasis — mit anderen Worten des 
steril verbleibenden Thallusteiles. 

Gegen den Rand und den Scheitel des Thallus, also dort, wo die seit- 
liche Zweigbildung besonders stark hervortritt, sind die Zellen im Durch- 
schnitt kürzer, die Zahl der darin enthaltenen Kerne ist bedeutend ge- 
ringer, dafür ihre Durchmesser weitaus größer. Das gilt schon von den 
vegetativen Randzellen. Die größten Dimensionen erreichen jedoch die 
Kerne in jenen Zellen, die unmittelbar vor der Fertilisierung stehen. 
Einige Zahlen mögen dies noch besser illustrieren. 
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Die Anordnung der Kerne im Flächenbild ist in den älteren vegetati- 
ven Zellen vollkommen regellos. Kernteilungen trifft man in solchen 
Zellen auBerordentlich selten an. In den fertilen Zellen, namentlich zur 
Zeit wo die Kerne in die heterotype Prophase eintreten, zeigen diese eine 
gewisse Regelmäßigkeit in der Anordnung, die sich darin ausdrückt, daß 
sie eine mehr oder weniger regelmäßige Distanz voneinander einnehmen 
und außerdem sich so anordnen, daß im optischen Querschnitt der Zelle 
die Kerne entweder paarweise opponiert oder alternierend liegen. Ins 
Räumliche übersetzt, liegen die Kerne entweder paarweise an der Peri- 
pherie von quer verlaufenden Kreisen oder sie sind längs einer Spirallinie 
angeordnet. 

Diese Anordnung bleibt eine Zeitlang auch nach der Tetradenteilung 
mehr oder weniger erhalten, doch rücken die Tetradenkerne sehr bald aus- 
einander. Zu dieser Zeit erfolgt auch an den Stellen, wo die Kerne die 
Reduktionsteilung durchgemacht haben, eine Verdichtung des Cyto- 
plasmas, so daß die Tetradenkerne mitunter ziemlich tief in das Lumen 
der Zelle zu liegen kommen. 
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Was die Chromatophoren anbelangt, so ist seit der klassischen Ab- 
bildung von STRASBURGER, die sich in sämtliche Lehrbücher der Botanik 
fortschleppt, die herrschende Ansicht die, daß Cladophora einen netz- 
förmig durchbrochenen Chromatophor besitzt. Schon Fräulein CzempYy- 
REK (7), deren Aufmerksamkeit ich auf diese Frage anläßlich ihrer 
Untersuchung zweier Süßwassercladophoren lenkte, fand, daß sich die 
Sache etwas anders verhält. Die eigentlichen Chromatophoren sind näm- 
lich scheibenförmig, sehr klein und in ungeheurer Menge in einer Zelle 
vorhanden. Diese primären Chromatophorenscheibchen lagern sich nun 
so, daß ihre Gesamtheit ein in der äußersten Schicht des cytoplasmati- 
schen Wandbelages gelegenes Netz 
bildet. Dasselbe konnte ich recht 
deutlich auch bei Cladophora Suhriana 
nachweisen, und ich brauche bloß auf 
Abb. 1 hinzuweisen, welche nach einem 
fixierten und gefärbten Präparat ent- 
worfen ist. Die Abbildung zeigt bei 
mittlerer Vergrößerung einen kleinen 
Ausschnitt aus dem Netzwerk einer 
vegetativen Zelle. Man sieht die netz- 
artig verlaufenden Stränge des Cyto- 
plasmas und in Gruppen angeordnet 
die Chromatophorenscheibchen, die 
ein Bruchstück einer Masche des 
Chromatophorennetzes darstellen. Die 
primären Chromatophoren sind flach, 
von unregelmäßigen Umrissen und ver- 
schiedener Größe. Dort, wo sie zahl- 
reicher nebeneinander liegen, erscheint 
ihr Umriß mehr oder weniger polygonal. Freiliegende Chromatophoren- 
scheiben sind oft in fast pseudopodienartige Fortsätze ausgezogen, ein Zei- 
chen dafür, daß sie sich in einem relativ flüssigen Zustand befinden. Jeder 
primäre Chromatophor besitzt ein rundes Pyrenoid, welches von einem 
schmalen Hof umgeben ist. Gewöhnlich besteht der Pyrenoidkern aus 
zwei Kalotten, die durch einen mehr oder weniger breiten Spalt vonein- 
ander getrennt sind (vgl. Abb. 2, 3, 5, 8, 9, 10, 13, 14). Es muß allerdings 
zugegeben werden, daß nicht alle Arten diese Zusammensetzung des 
Chromatophors aus primären Chromatophorenscheiben gleich deutlich 
zeigen. Bei Cladophora repens, beispielsweise, sind die primären 
Chromatophorenscheiben außerordentlich klar zu sehen, während bei 
Cladophora glomerata eine Unterscheidung dieser primären Elemente 
kaum gelingt. Auch einzelne marine Arten verhalten sich ganz ähnlich. 
Es handelt sich also um einen ganz analogen Fall wie den von Hydro- 
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dictyon, bei dem erst vor kurzem durch Lowe und LLoyp (26) der 
Nachweis erbracht wurde, daß das Chromatophorennetz aus zahllosen 
Scheibchen zusammengesetzt ist. Ich kann daher nicht der kürzlich 
von J. Cook (6) geäußerten Ansicht beipflichten, daß das Sichtbar- 
werden von Scheibchen im Chromatophorennetz von Cladophora erst bei 
krankhafter Entartung der Zelle eintrete. Die Zusammensetzung des 
Gesamtchromatophors aus primären Chromatophoreneinheiten ist bei 
der Gattung Cladophora durchaus als typisch zu bezeichnen und ent- 
spricht auch dem cöloblastischen Aufbau dieser Organismen. Sie steht 
steht auch im Einklang mit dem Verhalten der primären Chromato- 
phoren in den Zoosporen und deren Keimlingen, wo man besonders klar 
verfolgen kann, wie im Verlaufe der Ontogenese das Chromatophorennetz 
aus einzelnen primären Scheibchen aufgebaut wird. Schließlich steht 
dieses Verhalten auch noch im Einklang mit den übrigen Siphoneen, bei 
denen durchwegs kleine, scheibenférmige Chromatophoren in unge- 
heurer Zahl vertreten sind. 

Schließlich wären noch ein paar Worte über die Pyrenoide zu sagen, 
die, wie soeben dargelegt wurde, stets in den primären Chromatophoren 
eingeschlossen sind. Im lebenden Zustand, bzw. bei nicht entsprechend 
scharfer färberischer Differenzierung, wird allerdings oft genug der Ein- 
druck erweckt, als wenn sie im Chromatophorennetz eingelagert wären. 
Ihre Größe ist sehr schwankend, wie ein Blick auf die Abb. 2, 3, 5, 8, 9, 
10, 13 und 14 zeigt. Die Vermehrung der Pyrenoide erfolgt durch Teilung, 
und sie sind während der ganzen Ontogenese vorhanden. Schon in den 
Anlagen der Schwärmer kann man immer mehrere Pyrenoide wahr- 
nehmen und dasselbe gilt auch von den fertigen Zoosporen bzw. Game- 
ten (vgl. Abb. 12). 


II. Die mitotische Kernteilung im Sporophyten. 


Wie aus meinen vorangegangenen Mitteilungen bereits bekannt ist, 
ist Cladophora Suhriana das erste Objekt unter den Chlorophyceen, an 
welchem durch mich der Nachweis eines antithetischen Generations- 
wechsels auf cytologischem Wege erbracht wurde!. Ich kann daher auf die 
genannten Mitteilungen von mir (35, 36, 37) hinweisen, ohne mich länger 
bei diesem Thema aufzuhalten. Ich erwähne dies hier bloß deswegen, 
weil sich aus diesem Verhalten die Hauptgliederung der vorliegenden 
Arbeit von selbst ergibt und ich beginne daher mit der Besprechung der 
Vorgänge der somatischen Teilung der Kerne des Sporophyten. Viel- 


1 Bezüglich dieses Punktes hat HARTMANN (14, 15) eine etwas abweichende 
Meinung. Ich habe meinen Standpunkt in meiner historischen Darstellung über 
den Generationswechsel bei den Chlorophyceen (39) präzisiert und habe auch 
nach der „Berichtigung“ HARTMANNS zu diesen meinem Aufsatz (16) sachlich 
weder etwas zu erwidern, noch etwas richtig zu stellen. 
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leicht darf ich hier gleich daran erinnern, daB bei Cladophora Suhriana 
ein Heterochromosom nachweisbar ist, so daß ich bei der Beschreibung 
der Kernteilungsvorgänge mit dem Bekanntsein dieses Faktums rechnen 
kann. Ich habe schon in meiner ersten Mitteilung (35) das Vorhanden- 
sein des Heterochromosoms bekanntgegeben, allerdings standen mir da- 
mals bloß die Beobachtungen der Vorgänge während der heterotypen 
Teilung zur Verfügung. Um den sicheren Beweis zu erbringen, daß es 
sich tatsächlich um ein Heterochromosom handelte, war außerdem noch 
das genaue Studium seines Verhaltens während der somatischen Teilung 
im Sporo- und Gametophyten unumgänglich notwendig. Daß mir dies 
gelang ist auch schon durch meine vorläufige Mitteilung (41) bekannt. 
Es mögen hier nun die genaueren Einzelheiten folgen. 

Der ruhende Kern zeigt im allgemeinen eine mehr oder weniger rund- 
liche bis ellipsoidische Gestalt und seine Größe weist nicht selten von 
Zelle zu Zelle beträchtliche Unterschiede auf. Abgesehen von den 
Größenunterschieden, die bereits auf S. 481 Erwähnung fanden, findet 
man Größenschwankungen auch in den Zellen der Randteile des Thal- 
lus, wobei eine gewisse Beziehung zwischen Größe der Zelle, bzw. Zahl 
der Kerne und der Größe dieser letzteren nachweisbar ist. Zahlen- 
mäßig läßt sich diese Relation allerdings nicht erfassen, weil die Schwan- 
kungen in den Dimensionen der Zellen, wie auch der Kerne, zu groß 
sind. 

Der Kernraum ist bei vollkommen in Ruhe befindlichen Kernen — 
was in der Regel in den Zellen der basalen Thallusregion zutrifft — nur 
ganz schwach strukturiert. Nur bei entsprechender Differenzierung sieht 
man ein ganz schwach ausgebildetes, weitmaschiges Netzwerk, in dessen 
Knoten größere körnchenförmige Ansammlungen wahrzunehmen sind 
(Abb. 2, 1). Wenn die Maschen sehr zart sind, dann kann der Außenkern 
eine körnige Strukturierung vortäuschen (Abb. 6, 2 und 6, 7). Der Kern- 
raum ist gegen das angrenzende Cytoplasma ganz scharf konturiert, 
doch glaube ich trotzdem nicht berechtigt zu sein, von einer Kernmem- 
bran zu sprechen, sondern ich halte diese scharfe Konturlinie für den 
optischen Ausdruck einer Grenzfläche zwischen zwei Systemen verschie- 
dener kolloidaler Konsistenz. 

In größeren Kernen der Thallusrandpartie ist offenbar die Menge der 
im Außenkern enthaltenen, strukturbildenden Substanzen größer und in- 
folgedessen erscheinen solche Kerne auch entsprechend stärker struktu- 
riert (Abb. 2, 3—4). Ob die erwähnten Strukturverhältnisse auch in vivo 
vorhanden sind, konnte ich nicht ermitteln, denn dafür ist Cladophora 
kein günstiges Untersuchungsmaterial. Selbst wenn es sich aber um ein 
Fixierungsartefakt handeln sollte, so kann man das mikroskopische Bild 
als typisch bezeichnen, weil es bei Anwendung verschiedener Fixiermittel 
und Farbstoffe immer wieder in gleicher Weise auftritt. 
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Es sei noch hinzugefügt, daß um die Kerne herum das Cytoplasma 
immer verdichtet erscheint und erst in einiger Entfernung löst es sich 
in die schon oben beschriebenen Stränge auf. Irgendwelche besondere 
Strukturen, außer größeren Körnchen, konnten im Plasma nicht nach- 
gewiesen werden. 





Abb. 2. 


Ungefähr in der Mitte des Zellkernes liegt ein mehr oder weniger 
großer Nucleolus, der sich mit Hämatoxylin sehr intensiv färbt, dagegen 
bei Anwendung von Parakarmin eine blaßrosa, opaleszente Färbung an- 
nimmt. Wenn der Kern in vollkommener Ruhe verharrt und das Hetero- 
chromosom irgendwo im Außenkern gelagert ist, so nimmt der Nucleolus 
genau Kugelgestalt an (Abb. 2, 3). Bei länglichen Kernen kann es vor- 
kommen, daß auch der Nukleolus eine langgestreckte Gestalt annimmt, 
doch muß dies nicht immer zutreffen (Abb. 2, 4). Ich muß gleich hier 
hervorheben, daß namentlich in den kleinen Ruhekernen der Basalzone 
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des Thallus das Heterochromosom dicht an den Nucleolus gelagert ist. 
Es resultiert dabei ein ebenfalls kugelrunder Binnenkörper, der aber aus 
zwei Bestandteilen zusammengesetzt ist (Abb. 2, 7—2, 5). Zwischen 
diesen beiden Elementen ist ein schmaler Spalt sichtbar, der allerdings 
nur dann wahrzunehmen ist, wenn er ungefähr in der Richtung der op- 
tischen Achse des Mikroskops liegt. Liegt der Spalt senkrecht dazu, 
dann erscheint der Binnenkörper einheitlich und man bekommt das Bild 
eines Kernes, der bloß einen Nucleolus enthält. Früher hätte man ein- 
fach gesagt, der Kern führt 1—2 Nucleolen. Daß es sich aber in diesem 
Falle um zwei heterogene Dinge handelt, geht, abgesehen vom später noch 
zu beschreibenden Verhalten des Heterochromosoms während der Mitose, 
auch aus der färberischen Affinität hervor. Schon bei Anwendung von 
Eisenhämatoxylin kann man an besonders gut differenzierten Stellen 
konstatieren, daß der Nucleolus etwas schwächer und auch durchschei- 
nender gefärbt ist, während das Heterochromosom stets kompakt und 
dementsprechend tief blauschwarz erscheint (Abb. 2, 4, 3, 6—7). Der 
Unterschied in der Affinität gegenüber Farbstoffen tritt besonders klar 
bei Anwendung von Parakarmin zutage. In Abb. 6 sind drei Kerne nach 
Anwendung dieses Farbstoffes dargestellt, bei denen die licht gefärbten 
Nucleolen im Gegensatz zum tiefrot gefärbten Heterochromosom be- 
sonders deutlich zu sehen sind. Schon mit Hilfe dieser Färbungsmetho- 
den kann man also den Nucleolus vom Heterochromosom ganz scharf 
unterscheiden und nur in den Fällen, wo sich diese zwei Gebilde 
gegenseitig überdecken, wird der Anschein erweckt, als wenn der Kern 
bloß den Nucleolus enthielte; ein Irrtum, der allerdings nur bei Prä- 
paraten, die mit Eisenhämatoxylin gefärbt sind, möglich ist. 

Was die Lage des Heterochromosoms im diploiden Ruhekern an- 
belangt, so wurde schon früher gesagt, daß sie eine wechselnde ist. In den 
kleinsten Kernen der basalwärts gelegenen Zellen liegt fast immer das 
Heterochromosom dem Nucleolus ganz dicht an. Ich halte dieses Ver- 
halten aber nicht für eine kernkonstitutionelle Eigentümlichkeit, sondern 
stelle mir vor, daß bei geringem Volumen des Zellkernes das Hetero- 
chromosom infolge der im kolloidalen Kernsystem wirksamen physi- 
kalischen Kräfte an den Nucleolus passiv angedrückt wird. Dafür 
spricht auch das Vorhandensein des früher besprochenen Spaltes zwischen 
beiden Bestandteilen, d. h. man gewinnt den Eindruck, daß diese beiden 
Komponenten sich gegenseitig abplatten, ohne miteinander zu ver- 
schmelzen. 

Eine weitere Stütze dieser Auffassung erblicke ich auch darin, daß 
bei voluminöseren Kernen das Heterochromosom nur ausnahmsweise 
dem Nucleolus anliegt. Hier liegt es irgendwo im Außenkernraum, ohne 
Bevorzugung einer bestimmten Stelle und ohne besondere Orientierung 
(Abb. 2, 3—4, 3, 6—7, 5, 1—4, 6, 1-3, 7, 1—5). Ich möchte hier noch 
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erwähnen, daß nicht immer in den Abbildungen das Heterochromosom 
dem Nucleolus anliegt, wo es infolge der Projektion auf die Fläche den 
Anschein erweckt. So liegt z. B. in Abb. 2, 3 das Heterochromosom in 
einer anderen Einstellebene als der Nucleolus, ebenso in Abb. 2, 8; da- 
gegen stellt Abb. 2, 4 einen jener Fälle dar, wo auch in größeren Kernen 
das Heterochromosom und der Nucleolus dicht nebeneinander liegen. 

Aus dem Vergleich der beigegebenen Abbildungen kann man ohne 
weiteres entnehmen, daß das Heterochromosom in Gestalt und Größe 
recht variabel sein kann. Meistens ist das Heterochromosom in der Form 
eines langgestreckten, mehr oder weniger schwach gebogenen, ziemlich 
dicken Stäbchens ausgebildet. Es kommen aber auch gedrungenere For- 
men vor und manchmal (wie z. B. in Abb. 6, 1) erscheint es in Gestalt 
eines kugelförmigen Kornes. Allerdings glaube ich in diesem letzteren 
Falle annehmen zu dürfen, daß es sich um ein Profilbild handelt. 

Schließlich wäre noch eines Strukturelementes des ruhenden diploiden 
Kernes Erwähnung zu tun, welches ich aber nicht in jener Häufigkeit an- 
traf, die einen Schluß auf seine Konstanz zuließe. Es handelt sich um ein 
ganz kleines, rundes Körnchen, welches sich ebenfalls mit Eisenhäma- 
toxylin sehr intensiv färbt. Ich will es, mit einiger Reserve, als Centrosom 
bezeichnen und verweise auf die späteren Darlegungen in dieser Arbeit, 
wo es uns noch ein paarmal beschäftigen wird. In Abb.2, 1-6 ist 
dieses Gebilde so dargestellt, daß auch seine Lokalisierung innerhalb 
des Kernes ersichtlich ist. Besonders erwähnenswert ist der Fall in 
Abb. 2, 5, wo das Centriol sich an den Nucleolus und das Heterochro- 
mosom eng angedrückt hat. Abb. 2, 6 zeigt, daß auch noch zu Be- 
ginn der Prophase dieses Gebilde sichtbar ist. 

Zu Beginn der Prophase ordnet sich die Außenkernsubstanz zu einem 
deutlicheren Netz an, wobei die Maschen nicht nur schärfer hervor- 
treten, sondern auch an Dicke etwas zunehmen (Abb. 2, 5). Durch Ein- 
ziehen der Anastomosen entstehen etwas später geschlängelte, un- 
scharf konturierte Schleifen, die den ganzen Außenkernraum durch- 
ziehen (Abb. 2, 6). Allmählich differenziert sich, durch schärferes Her- 
vortreten dieser Schleifen, ein spiremartiger Zustand, wobei aber ganz 
deutlich zu sehen ist, daß es sich nicht um ein kontinuierliches Spirem?, 
sondern um zahlreiche, spiremartig gewundene Abschnitte handelt 
(Abb. 2, 7—8). Durch Verkürzung dieser Spiremschleifenstücke und 
durch Erlangung einer kompakteren Konsistenz differenzieren sich end- 


1 Frl. List (24) und Miß Hxaains (21) haben schon hervorgehoben, daß die 
Angabe von Frau NELLI CARTER (4), wonach in der somatischen Prophase von 
Cladophora ein kontinuierliches Spirem vorhanden sein sollte, nicht zutrifft. 
Frl. List hat es sehr wahrscheinlich gemacht, daß N. CARTER Stadien der hetero- 
typen Prophase vor sich gehabt haben dürfte, ohne sie jedoch damals als solche 
erkannt zu habe n. 











488 B. Schussnig: Die somatische 
lich die Chromosomen heraus, die zunächst (Abb. 2, 9) noch unregel- 
mäßig im Kernraum verteilt sind, später jedoch sich um die Längsachse 
der kommenden Spindel, wenn auch etwas regellos, herum gruppieren 
(Abb. 2, 10—11). 

Sowohl in der Art der Herausdifferenzierung der Chromosomen, als 
auch in der Anordnung der Chromosomen in der späteren Prophase 
stimmt Cladophora Suhriana mit Cladophora glomerata gut überein. 
Diese Übereinstimmung ist eine vollkommene auch aus dem Grunde, 
weil es sich in beiden Fällen um mitotische Vorgänge in den Kernen vege- 
tativer Zellen handelt. Fräulein List hat in ihrer Arbeit über Cladophora 
glomerata (24) auf Grund einer genaueren Literaturstudie sowie auf 
Grund eines Vergleiches mit ihren eigenen Präparaten Klarheit in diesem 
Punkt geschafft und festgestellt, daß die Prophasen der somatischen 
Kerne anders verlaufen als die der generativen Kerne. Dadurch hat sie 
auch die abweichenden Angaben der älteren Untersucher gesichtet und 
aufgeklärt. Die somatischen Kerne von Cladophora Suhriana folgen 
nun ganz und gar dem Typus der Chromosomenausdifferenzierung, wie 
sie in den somatischen Kernen von Cladophora glomerata beschrieben 
worden ist und ich werde später zeigen, daß auch in der Prophase der 
heterotypen Teilung eine Übereinstimmung zwischen beiden Arten 
herrscht. Man darf wohl den Schluß ziehen, daß diese Erscheinungen 
nicht etwa zufällige Fixierungsartefakte sind sondern daß es sich hier um 
wirkliche, im fixierten Präparat erhalten bleibende, inhärente Struktur- 
eigentümlichkeiten handelt. 

Nucleolus und Heterochromosom verhalten sich während der pro- 
phasischen Umwandlungen in wesentlich verschiedener Weise, denn wäh- 
rend ersterer allmählich der Auflösung anheimfällt und somit ziemlich 
bald verschwindet, bleibt das letztere nicht nur erhalten, sondern macht 
die Teilung wie die übrigen Autosomen mit. In Abb. 2, 6 sehen wir einen 
Fall, bei dem das Heterochromosom und der Nucleolus ihre enge Nach- 
barschaft aufgegeben haben. Der Nucleolus liegt am Rande des Außen- 
kernraumes und ist schon stark verblaßt. Das Heterochromosom hat 
eine längliche Stäbchengestalt angenommen und man sieht, daß als 
Zeichen des Auseinanderweichens zwischen Heterochromosom und 
Nucleolus eine kaum färbbare Substanzbrücke ausgezogen ist. Auch in 
Abb. 2,7 kann man den Nucleolus dank seiner geringeren Färbbarkeit 
von dem in der Nähe gelegenen Heterochromosom mühelos unterschei- 
den. Hier dürfte wohl das Heterochromosom in Profilstellung zu sehen 
sein. Abb. 2,9 zeigt das Heterochromosom ebenfalls in Profilstellung, 
doch sieht man in dieser Abbildung auch, daß das Heterochromosom be- 
reits die Längsspaltung durchgemacht hat. Letztere erfolgt also schon 
zu einer Zeit, wo die Autosomen kaum noch fertig ausdifferenziert sind 
und lange vor ihrer Spaltung. Dieses Verhalten stimmt sehr gut mit den 
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analogen Beobachtungen von Herrz (18, 20) bei den Heterochromo- 
somen von Moosen überein und stellt somit ein wichtiges Charakteristi- 
kum dar, um im Falle von Cladophora Suhriana das fragliche Gebilde 
als Heterochromosom anzusprechen. Aus Abb. 2, 10—11 entnimmt man 
ferner, daß auch im Auseinanderweichen der beiden Spalthälften das 
Heterochromosom den Autosomen stark vorauseilt, denn wir sehen sie 
schon mehr oder weniger nebeneinander in der Achse der späteren Kern- 
spindel liegen. Zur selben Zeit sind die Autosomen noch ungeteilt, 
denn auch die zwei scheinbaren Spalthälften in Abb. 2, Z1 links unten 
sind Profilbilder zweier gekrümmter Autosomen und keine Spaltbilder. 

Genau so wie bei Cladophora glomerata finden wir auch in der Meta- 
phase der somatischen Kernteilung von Cladophora Suhriana keine 
Äquatorialplatte, sondern die Chromosomen liegen auch jetzt regellos 
verteilt und orientiert im Außenkernraum. In der Metaphase findet auch 
die Längsspaltung der Autosomen statt und Abb.3, 1—3 gibt eine Vor- 
stellung dieses Stadiums in seiner typischen Ausgestaltung. In allen drei 
Abbildungen sticht das bedeutend längere Heterochromosom hervor und 
zwar kann man in den Bildern mühelos 12 Autosomen und das Hetero- 
chromosom zählen. Außerdem gewahrt man, daß die Chromosomen 
nicht alle gleich lang sind; doch kann man die Längenunterschiede der 
Chromosomen erst in der Ana- bzw. Telophase genauer feststellen, da in 
der Prophase, wo sie nach verschiedenen Richtungen orientiert sind, sie 
teilweise in der optischen Verkürzung erscheinen. In Abb. 3, 3 sieht man 
ferner, daß schon in der Prophase das Auseinanderweichen der Auto- 
somenspalthälften beginnen kann (in der Abbildung oben). 

Schon in später Metaphase kann man einen Zuwachs des Kernraumes 
feststellen, womit der Übergang zu den nächsten Teilungsphasen, in denen 
der Kernraum sich immer mehr streckt und eine Spindelfigur vortäuscht, 
eingeleitet wird. Es sei gleich hier vorausgeschickt, daß eine echte Spin- 
del bei der somatischen Kernteilung von Cladophora Suhriana ebenso- 
wenig wie bei Cladophora glomerata vorhanden ist. Auch darin herrscht 
also mit den Angaben von T’SERCLAES (48) und kürzlich von List (24) 
vollständige Übereinstimmung. Man kann höchstens manchmal eine 
Längsstreifung im gestreckten Kernraum erkennen, die ich aber als eine 
nicht spezifische Schlierenbildung beim Auseinanderweichen der zwei 
Chromosomengruppen auffasse (Abb. 3, 4). Auch noch in einem weiteren 
Punkte verhält sich die somatische Kernteilung dieser beiden Cladophora- 
Arten vollkommen gleich, und zwar in der Verteilung der Chromosomen 
innerhalb des sogenannten Spindelraumes. Die Tochterchromosomen, 
die zu den beiden Polen der Teilungsfigur wandern, sind nämlich in der 
ganzen Tiefe des Spindelkörpers gelegen, natürlich jedes einzelne Chro- 
mosom in irgendeiner anderen Einstellebene. Darin unterscheidet sich 
die somatische von der heterotypen Teilung (wie noch weiter unten ge- 














490 B. Schussnig: Die somatische 


zeigt wird) und auch von der kürzlich durch Fräulein List (24) be- 
schriebenen prosporen Kernteilung in den sporogenen Zellen von Clado- 
phora glomerata. 

In den beiden Figuren 4—5 in Abb. 3 sieht man unschwer, daß die 
Chromosomen nicht alle gleich lang sind. Vor allem fällt ein besonders 
langes Paar auf (Abb. 3, 4, obere Spindelhilfte); eine genauere Analyse 
des Idiogramms wird jedoch erst nach Behandlung der heterotypen 
Teilung möglich sein. Vorwegnehmend sei hier gesagt, daß neben diesem 
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Abb. 3. 


längsten Paar noch ein zweites, etwas kürzeres vorhanden ist, dann 
folgen zwei mittellange Paare, ein kurzes und ein ganz kurzes Paar. Ich 
habe ein Schema des Idiogramms bereits in meiner vorläufigen Mitteilung 
über den Chromosomencyclus der hier besprochenen Art abgebildet (41), 
DaB man diese Längenverhältnisse in der Ana- und Telophase überhaupt 
relativ leicht erkennen kann ist auf den Umstand zurückzuführen, daß 
die Chromosomenhälften mehr oder weniger in der Längsrichtung des 
Spindelraumes an die Pole wandern, ein Verhalten, das für alle bisher 
untersuchten Cladophora-Arten zu gelten scheint. Auffallend ist schließ- 
lich noch die außerordentliche Verlängerung, die die beiden Heterochro- 
mosomenhälften während der Anaphase erfahren. Man wäre im ersten 
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Augenblick geneigt, die ungefähr in der Mittellinie der Spindelfigur ge- 
legenen Heterochromosomenhälften für die von T’SERCLAES beschrie- 
benen Nucleolen zu halten. Die Struktur und die Zahl sprechen jedoch 
dagegen. 

In Abb. 3, 6—7 sind schließlich zwei Telophasenkerne abgebildet, in 
denen die schon eingangs beschriebene Struktur des Außenkernes wahr- 
zunehmen ist. Nur die Nucleolen, die seit ihrem Verschwinden zu Be- 
ginn der Prophase erst hier wieder auftreten, erscheinen noch nicht so 
scharf konturiert wie bei den ruhenden Kernen. Offenbar ist ihre Re- 
konstitution noch im Gange. Während nun die Autosomen in das Netz- 
werk des Außenkernes aufgelöst werden, bleibt das Heterochromosom 
individualisiert erhalten, so daß also während des ganzen Cyclus der 
somatischen Kerne das Heterochromosom, sowohl im Ruhekern als auch 
in den mitotischen Phasen, stets morphologisch nachweisbar ist. Nach 
alledem, was bisher über dieses Gebilde bei der Schilderung der somati- 
schen Kernteilung gesagt wurde, kann jetztschon kein Zweifel darüber be- 
stehen, daß es sich um ein richtiges Heterochromosom handelt; denn das 
Verschwinden des Nucleolus zu Beginn der Prophase macht eine Ver- 
wechslung mit diesem unmöglich. Auch Nucleolenreste, wie HARTMANN 
(14) behauptet hat, kommen in der Regel nicht vor. 

In den beiden Telophasekernen in Abb. 3, 6—7 sehen wir außer dem 
Nucleolus und dem Heterochromosom auch noch das uns bereits bekannte 
centriolartige Gebilde, von dem schon auf 8. 487 die Rede war. Ich war 
beira Sporophyten nicht imstande, während der somatischen Karyokinese 
an den Spindelpolen Centriole nachzuweisen und zwar hauptsächlich des- 
wegen, weil das relativ grobkörnige Cytoplasma, welches sich gerade zur 
Zeit der Mitose um den Kern herum verdichtet, eine sichere Unterschei- 
dung etwa vorhandener Centriolen von gewöhnlichen Plasmakörnchen er- 
schwert bzw. überhaupt unmöglich macht. Ich muß also derzeit die Frage 
offen lassen, ob Centriole an der Spindel teilnehmen oder nicht. Da wir 
bei der somatischen Kernteilung von einer echten Spindel nicht sprechen 
können, so ist anzunehmen, daß wenigstens keine zwingende Notwendig- 
keit für die eventuell vorhandenen Centriole besteht, sich an die Pole 
der Spindel zu begeben. 

Der Spindelkörper dürfte aller Wahrscheinlichkeit nach seine Ent- 
stehung einer Verquellung der nichtchromatischen AuBenkernsubstanz, 
somit einem mehr oder weniger vom Kern aus selbsttätig initiierten Vor- 
gang verdanken. Immerhin ist es auffallend, daß sowohl vor als auch 
nach der Teilung in den Ruhekernen die ,,Centriole“ nachweisbar sind. 
Es bleibt also nur festzustellen, wo sie sich in der Zwischenzeit aufhalten. 
Diesen Punkt konnte ich bisher noch nicht aufklären. 

Am Schluß dieses Abschnittes erwähne ich noch, daß die Spindel- 
figuren bei Cladophora Suhriana ganz ähnlich aussehen wie bei allen bis- 
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her untersuchten Arten, wie dies aus der Abb. 3, 4—5 ohne weiteres zu 
entnehmen ist. Auch die charakteristischen Biskuitformen treten uns 


hier entgegen. 


IIL. Die heterotype Kernteilung. 


Es ist nunmehr bekannt, daß bei der Gattung Cladophora die Re- 
duktionsteilung nicht, wie noch bis vor wenigen Jahren angenommen 
wurde, in den auskeimenden Zygoten, sondern in den fertilen Zallen des 
Thallus vor sich geht. Zum ersten Male wurde diese Tatsache an Clado- 
phora glomerata von mir im Jahre 1927 festgestellt (34), und im darauf- 
folgenden Jahre hatte ich in Neapel Gelegenheit, an etlichen marinen Ar- 
ten dasselbe Verhalten zu konstatieren (35). Später bestätigte dies auch 
Föyn (9) an Cladophora pellucida, so daß heute kein Zweifel über die 
Richtigkeit meiner ersten Angabe vom Jahre 1928 bestehen kann. Clado- 
phora Suhriana war eine der ersten Algen, die ich diesbezüglich an der 
Zoologischen Station in Neapel in Angriff nahm und zwar deswegen, 
weil diese Art, dank ihrer besonderen Durchsichtigkeit, sich besonders 
gut für die eytologische Untersuchung eignete. An dieser Art wie auch an 
Cladophora repens konnte ich (35) auch den Nachweis des Vorhanden- 
seins eines antithetischen Generationswechsels auf cytologischem und ent- 
wicklungsgeschichtlichem Wege erbringen, und HARTMANN (14) und 
Föyn (9) lieferten ungefähr ein Jahr später auch den experimentellen 
Beweis dafür. Aus diesen Experimenten der zwei erwähnten Autoren 
geht auch die Richtigkeit meiner Vorhersage hervor, daß nämlich die 
Gametophyten von Cladophora getrenntgeschlechtig sind. Föyn (9) 
belegte dies mit einer Reihe von Versuchen, die in seiner Arbeit tabel- 
larisch zusammengestellt sind. Ich verweise diesbezüglich auf die Arbeit 
von Föyn (9) und auf meine historische Übersicht dieses Problemes 
(39), wobei ich noch hinzufügen möchte, daß ich mich auch nach Er- 
scheinen der gegen diese meine Schrift gerichteten ,,Berichtigung von 
HARTMANN (16) nicht genötigt fühle, an dem Inhalt meiner dortigen 
Darlegungen irgend etwas zu ändern. Wenn HARTMANN gegen mich den 
Vorwurf erhebt, daß ich den Inhalt seines Briefes unvollständig ver- 
öffentlicht habe, so geschah dies meinerseits lediglich deswegen, weil ich 
es nicht für nötig hielt, die Öffentlichkeit mit belanglosen Einzelheiten 
zu beschäftigen. Das ‚Wesentliche‘, worauf es bei den Meinungs- 
verschiedenheiten zwischen HARTMANN und mir ankommt, habe ich wort- 
getreu veröffentlicht, und somit ist für mich dieser Fall ein für allemal er- 
ledigt. Ich gehe nun zur Schilderung der Vorgänge bei der Reduktions- 
teilung über. 

Während in meinem ursprünglichen Material von Cladophora glome- 
rata im Jahre 1927 nur ganz wenige Stadien der Reduktionsteilung vor- 
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handen waren!, läßt sich diese bei den von mir untersuchten marinen 
Arten mühelos feststellen. Ich verweise diesbezüglich auf Abb. 4, in 
welcher eine fertile Endzelle dargestellt ist, in der alle fünf Kerne im 
Synapsisstadium sind. Die Zeichnung 
ist bei 1100facher Vergrößerung ent- 
worfen und man sieht, daß schon bei 
einer solchen mittelstarken Vergröße- 
rung die Heterochromosomen ganz 
deutlich zu sehen sind. Diese Abbil- 
dung zeigt weiter, daß die Kerne paar- 
weise in opponierter Stellung liegen 
(vgl. auch S. 481), und daß das Cyto- 
plasma an diesen Stellen besonders 
verdichtet ist. Es ergibt sich daraus 
eine charakteristische Querbänderung 
der Zelle, die schon bei schwacher Ver- 
größerung ins Auge fällt und somit 
das Aufsuchen der fertilen Kerne au- 
Berordentlich erleichtert. Das ist in- 
sofern auch günstig, weil zwar nur die 
Randäste des Thallus fertilisiert wer- 
den, dieser Vorgang aber nicht in ge- 
setzmäßig basipetaler Reihenfolge vor 
sich geht?. Es kann vorkommen, daß 
neben einer bereits in Schwärmer zer- 
fallenen Zelle eine solche im Ruhezu- 
stand liegt und auch die aufeinander- 
folgenden Stadien der heterotypen 
Teilung findet man niemals in benach- 
barten Zellen eines Ästchens seriiert 
vor. Zum Unterschiede der vegetati- 
ven Zellen, in denen nicht alle Kerne 
zugleich in Teilung übergehen und [ 
dann auch immer in den verschieden- 

sten Phasen der Mitose auftreten, 

gehen alle Kerne einer fertilen Zelle zu gleicher Zeit in die heterotype 
Teilung über. Der Synchronismus kommt besonders bei der Synapsis 














Abb. 4. 


1 Diese Spärlichkeit erklärt sich nach der Nachuntersuchung durch Frl. List 
dadurch, daß bei Cladophora glomerata nur im Frühjahr und zwar an verhältnis- 
mäßig wenigen Exemplaren, die Reduktionsteilung auftritt (vgl. List, 24). 

2 Die basipetale Reihenfolge der Fertilisierung hebt auch Miß Hıscıns (21) 
hervor und findet sich auch in den älteren Angaben von STRASBURGER angedeutet 
(vgl. auch CZEMPYREK, 7). 
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sehr schön zum Ausdruck, während die späteren Phasen der Reduk- 
tionsteilung kleine Intervallsunterschiede aufweisen können. Diese In- 
tervalle sind aber niemals sehr bedeutend, außer nach dem ersten 
heterotypen Teilungsschritt. Die homöotype Teilung verhält sich in 
dieser Hinsicht — ganz abgesehen auch vom morphologischen Bild — 
ähnlich wie die somatische Mitose. Ich möchte noch erwähnen, daß ich 
nur ganz selten in einer fertilen Zelle den einen oder den anderen Kern 
in Ruhe verharren gesehen habe, zur Zeit, wo die anderen sich bereits in 
heterotyper Prophase befanden. Das gilt jedenfalls als Ausnahme, typisch 
ist, daß alle Kerne einer fertilisierten Zelle zu gleicher Zeit die ersten 
Phasen der Reduktionsteilung durchmachen. Das hier Gesagte gilt jeden- 
falls nur von der hier besprochenen Cladophora-Art; bei anderen Arten, 
so namentlich auch bei Cladophora glomerata ist dieser Synchronismus 
bei weitem nicht so deutlich ausgeprägt. 

In der Abb. 4 wird noch die starke Zurückziehung des cytoplasmati- 
schen Mantels von der Wand der Zelle auffallen. Diese Kontraktion ist 
im fixierten und gefärbten Präparat durch die Wirkung der Fixie- 
rungs- und Einschlußagentien etwas übertrieben, doch sie stellt durchaus 
nicht in der Gänze ein Artefaktbild dar. Auch im lebenden Material kann 
man das Zurückweichen des cytoplasmatischen Wandbelages als nor- 
male Erscheinung zu Beginn der Fertilisierung beobachten. Die Folge 
davon ist, daß zwischen Zellwand und Cytoplasmamantel eine helle, 
lichtbrechende Substanz auftritt, welche in vivo mehr oder weniger 
homogen erscheint, bei Einwirkung der Fixierflüssigkeit aber alveolisiert 
wird (Abb. 4). In der Abbildung sieht man, daß auch diese Zwischen- 
substanz sich von der Zellwand infolge der Fixierung abgehoben hat. 
Ich glaube daher berechtigt zu sein anzunehmen, daß die Ausscheidung 
dieser Zwischensubstanz einen ganz normalen Vorgang bei der Fertili- 
sierung der Zellen vorstellt und daß es diese Substanz ist, die durch Ver- 
quellung den Innendruck erhöht, der später das Hinauspressen der 
Schwärmer bewerkstelligt. Wer den Vorgang des Austretens der Schwär- 
mer öfters beobachtet hat, wird sich der Vorstellung kaum entziehen 
können, daß es sich um ein Hinauspressen der Schwärmer handelt. Nur 
auf diese Weise ist es auch zu erklären, daß die ganze Masse der Schwär- 
mer fast mit einem Ruck aus der Entleerungsöffnung hinausbefördert 
wird; aber auch das Zurückbleiben einzelner oder mehrerer Schwär- 
mer, die zwar zu schwimmen, aber offenbar die Austrittsöffnung nicht zu 
finden vermögen, steht mit dieser Anschauung durchaus in Einklang?. 


B. Schussnig: Die somatische 





1 Schon Watz (49) hat das Vorhandensein einer quellbaren Substanz für den 
Austritt der Zoosporen von Cladophora verantwortlich gemacht und hat dies 
auch durch Anwendung wasserentziehender Mittel experimentell erwiesen. STRAS- 
BURGER (46) erwähnt und bestätigt dies, doch meint er, und sicherlich mit 
Recht, daß auch die taktische Bewegung der Schwärmer selbst nicht ganz unbe- 
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Die Ruhekerne in den fertilen Zellen weisen die größten Dimensionen 
auf, die innerhalb eines Individuums gemessen werden. Sie sind daher 
relativ leicht analysierbar und liefern jedenfalls das günstigste Beob- 
achtungsmaterial für derlei Zwecke. Abgesehen vom jeweiligen Diffe- 
renzierungsgrade zeichnen sich die generativen Kerne — wie wir sie von 
nun an der Kürze halber benennen wollen — durch eine deutlichere 
Struktur des Außenkernes aus. Wir treffen die bereits oben (vgl. S. 484) 
geschilderte netzartige Struktur mit in den Schnittpunkten stärker her- 
vortretenden Körnchen (Abb. 5, 1, 3—5) an. Ist das Ruhestadium 
schon ein wenig überschritten und die regressive Entfärbung beim Diffe- 











Abb. 5. 


renzieren stärker durchgeführt, so können auch Bilder wie in Abb. 5, 2 
entstehen, d.h. das Geriistnetz wird unsichtbar und nur die stärker 
tingierbaren Körnchen treten hervor. Der deutlicher hervortretende Bau 
des Kernraumes hängt sicherlich auch mit dem vor der Reduktionstei- 
lung üblichen Größenzuwachs der Kerne zusammen, mit der auch eine 
Substanzzunahme verbunden ist. Das drückt sich, namentlich bei An- 
wendung von Eisenhämatoxylin, in der stärkeren Färbung aller Bestand- 


teiligt sein kann. Aus den Ausführungen STRASBURGERS geht aber nicht klar 

hervor, wo die Quellungssubstanz lokalisiert ist. Sie kann auf keinen Fall im 

zentralen Saftraum liegen, denn, abgesehen davon, daß die Schwärmer im voll- 

reifen Zustand den zentralen Saftraum fast ganz einengen, würde eine Verquel- 

lung der Saftraum-Substanz ein An-die-Wand-Drücken des Zoosporenmantels, 

aber niemals ein Hinauspressen durch die Entleerungsöffnung zur Folge haben. 
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teile aus, wodurch die Struktureigentümlichkeiten dann auch genauer 
zum Vorschein treten. Wenn man speziell Kernbilder wie das in Abb. 5, 4 
wiedergegebene näher ins Auge faßt, so gewinnt man den Eindruck, daß 
im Kernraum zwei Substanzen enthalten sind, die wenigstens in ihrer 
Affinität zum angewendeten Farbstoff sich verschieden verhalten. Ge- 
rade in der angeführten Figur sieht man sehr deutlich, wie sich das Kern- 
gerüst von den immer größer werdenden und sich intensiver färbenden 
Körnchen mehr und mehr abhebt. Ein Vergleich der Abb. 5, 4 mit 5, 6 
läßt auch mit einiger Wahrscheinlichkeit den Schluß zu, daß diese Körn- 
chen es sind, die bei den folgenden Ereignissen die Hauptrolle spielen. 
Abb. 5, 6, die ein Stadium an der Grenze der Kernruhe darstellt, ist so 
differenziert, daß das achromatische Kerngerüst nicht mehr in Erschei- 
nung tritt. Ich kann mich daher, wie auch aus den folgenden Darle- 
gungen hervorgehen wird, sehr schwer der von E. REUTTER (30) kürz- 





Abb. 6. 


lich geäußerten Ansicht anschließen, wonach das Achromatin das gene- 
tisch wichtige Kernmaterial sei, während das — allerdings nur färberisch 
charakterisierbare — Chromatin ein Stoffwechselprodukt des ersteren 
wäre. 
In den Figuren 1—$6 der Abb. 5 sieht man ferner, daß der Nucleolus, 
im Verhältnis zu dem der vegetativen Zellkerne, außerordentlich ver- 
größert ist. Hier sieht man dann auch, daß der Nucleolus von einem, vom 
übrigen Außenkernmaterial scharf abgegrenzten Hof umgeben erscheint. 
Eine Teilnahme des Nucleolus an der Ausdifferenzierung des Chromatin- 
materials läßt sich aus dem histologischen Bild nirgends ablesen, denn 
auch die Figur 4 in Abb. 5, aus der eine Ausstoßung von Chromatin- 
körnchen aus dem Nucleolus abgelesen werden könnte, ist bloß so zu 
verstehen, daß an der Peripherie — und auch das vielleicht nur optisch 
vorgetäuscht — solche chromatische Körnchen angelagert sind. Be- 
sonders aber das gänzlich verschiedene Verhalten von Nucleolus und 
Chromatinsubstanz bei Anwendung von Karminfärbungen läßt keinen 
Zweifel über die verschiedene Natur dieser beiden Kernbestandteile auf- 
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kommen. Ich werde noch im weiteren Verlauf der mitotischen Ereignisse 
Gelegenheit haben zu zeigen, daß der Nucleolus während der heterotypen 
Mitose eine nebensächliche Rolle spielt. Dasselbe gilt auch — wie auf 
S. 486 dargelegt wurde — vom Verhalten des Nucleolus in der somati- 
schen Kernteilung, so daß ich, namentlich nachdem auch meine Schülerin 
Fräulein List ganz analoge Feststellungen bei Cladophora glomerata ge- 
macht hat, meine seinerzeit (33) gegebene Interpretierung des Kern- 
typus des Cladophora-Kernes als eines Karyosomkernes bei dieser Ge- 
legenheit endgültig widerrufen will. Daß die Einzelbeobachtungen, die 
ich damals schilderte, nicht gänzlich unbrauchbar waren, hat Fräulein 
List (24) bereits erwähnt und ich kann somit auf diese Arbeit verweisen. 

Über das Heterochromosom ist an dieser Stelle nicht viel mehr zu be- 
richten als es ohnehin bei der Schilderung der vegetativen Kerne und 
deren Mitose geschehen ist. Wichtig erscheint mir auch hier hervorzu- 
heben, daß die Spaltung des Heterochromosoms auch bei der heterotypen 
Teilung stark vorauseilt und schon vor Eintritt der richtigen Prophase 
bereits durchgeführt ist (vgl. Abb. 5, 3—4, Abb. 6, 2 und Abb. 7, 13). 

Bei der Schilderung der Prophase der somatischen Kernteilung (vgl. 
S. 487) wurde schon angedeutet, daß dieser Vorgang etwas anders ver- 
läuft als bei der heterotypen Teilung. Diesen Unterschied hat Fräulein 
List (24) auch für Cladophora glomerata feststellen können und Clado- 
phora Suhriana stimmt mit dieser Art ganz überein. Während nämlich 
bei der somatischen Prophase die Spiremschleifen derart entstehen, daß 
sie sich aus dem Netzwerk des Außenkernes durch Einziehen der Anasto- 
mosen herausdifferenzieren, erfolgt die Schleifenbildung in der hetero- 
typen Prophase durch Vereinigung jener basophilen Körnchen, die wir 
aus dem Vorangehenden bereits kennen. Diese Körnchen liegen nicht 
etwa unregelmäßig verstreut im Kernraume, sondern zeigen eine be- 
stimmte, sehr charakteristische Orientierung, wie dies, ohne langen 
Kommentar, aus den Abb. 7, 2—3 zu entnehmen ist. In diesem Stadium 
ist vom achromatischen Gerüstwerk nichts mehr zu sehen, ohne daß ich 
entscheiden könnte, ob dies auf ein wirkliches Verschwinden oder auf eine 
stärkere Abnahme der Färbbarkeit zurückzuführen ist. Aus den oben- 
genannten Figuren ist ferner zu ersehen, daß die Körnchenreihen mehr 
oder weniger auf den Nucleolus zentriert sind, eine Eigentümlichkeit, die 
gerade für das heterotype Spiremstadium geradezu typisch ist. Ob diese 
basophilen Körner durch achromatische Brücken in die sichtbaren Reihen 
angeordnet werden, kann ich nicht entscheiden; ein Blick auf Abb. 7, J 
könnte diese Annahme nahelegen. Gesehen habe ich solche Brücken 
allerdings nicht. 

In einem späteren Stadium, für welches etwa die Abb. 7, 4 eine Vor- 
stellung liefern mag, kommt es zu einer reihenweisen Verschmelzung der 
Körnchen, und von diesem Augenblicke an haben wir Spiremfäden vor 
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uns, die während der ganzen Prophase mehr oder weniger eine Segmen- 
tierung erkennen lassen. Im Leptotänstadium ist vorübergehend die 
klare Zentrierung der chromatischen Schleifen auf den Nucleolus etwas 
verwischt (Abb. 7, 4-5); außerdem sind mir die Leptotänschleifen nie- 
mais besonders dünn entgegengetreten. 

Daß das Heterochromosom während dieser ersten Periode der hetero- 
typen Prophase bereits gespalten ist, wurde schon gesagt. Was seine 
Lo:alisierung anbelangt, so gilt dasselbe, was bei der somatischen Pro- 
phase gesagt wurde: es liegt irgendwo im Kernraum, manchmal dem 
Nucleolus genähert, manchmal ganz weit weg von diesem entfernt 
(Abb. 7, 175). Auffallend ist aber, daß das Heterochromosom sowohl 
relativ, im Vergleich zur Kerngröße, als auch absolut, im Vergleich zu 
den analogen Stadien der somatischen Prophasen, hier kleiner d. h. 
kürzer erscheint. Ebenso ist auch das relative Größenverhältnis zwi- 
schen dem Heterochromosom und dem Nucleolus auffallend verschieden 
von dem der somatischen Prophase. 

Mit dem Stadium, welches etwa in Abb. 7, 6 veranschaulicht ist, tritt 
die Bukettform deutlich in Erscheinung. Hier sieht man auch den Be- 
ginn der Chromosomenpaarung vor sich gehen. Die für das Leptotän- 
und Zygotänstadium charakteristische starke Verlängerung der Chro- 
matinschleifen und die damit verbundene Faltenlegung derselben macht 
ein genaues Verfolgen des Verlaufes jeder einzelnen Spiremschleife un- 
möglich. Abb. 7, 7 ist daher derart zu interpretieren, daß in ihr alle frei 
sichtbaren, den Kernraum durchziehenden Doppelschleifen auf die 
Zeichenebene projiziert wurden, ohne jedoch angeben oder gar darstellen 
zu können, wo die betreffenden Zygotänschleifen anfangen und wo sie 
enden. Die relativ geringe Größe der in Abb. 7, 6—7 abgebildeten Kerne, 
die noch durch die synaptische Kontraktion verringert wird, wie auch die 
ungünstige Orientierung des Bukettknäuels, machen auch nur ein an- 
nähernd sicheres Zählen der Doppelschleifen unmöglich. Günstiger sind 
in dieser Beziehung die in Abb. 7, 8—9 dargestellten Stadien, die aus 
stark entfärbten Präparaten stammen und wo der Verlauf der Schleifen, 
trotz der Kontraktion deutlicher zu entwirren war!. Hier kann man 
denn auch feststellen, daß die Zahl der Doppelschleifen geringer als 
12 — der diploiden Chromosomenzahl unserer Art —ist, und wenn man 
diese Zahl kennt, so kann man aus den sichtbaren und in den Abbildungen 
wiedergegebenen Doppelschleifen ungefähr die Zahl 6, unter Beriick- 


1 Die Kerne sind hier auch von Haus aus gréBer. Bei dieser Gelegenheit 
méchte ich noch darauf hinweisen, daB die Kerne der fertilen Zellen, die die 
heterotype Teilung eingehen, in ihren Dimensionen von Zelle zu Zelle mitunter 
ganz betrachtlich variieren kénnen. Die in den Abbildungen erscheinenden 
Größendifferenzen sind daher nicht zufällig, sondern sie geben die tatsächlichen 
Verhältnisse wieder. 














sichtigung der Schleifenlänge und ihrer Windungen, herauslesen. Diese 
zwei letztgenannten Figuren sind auch aus dem Grunde bemerkenswert, 
weil man an ihnen besonders schôn die Zentrierung auf den Nucleolus 
wahrnehmen kann. 

Abb. 7, 10 fasse ich als den Beginn des Pachytänstadium auf. Hier 
ist die Kontraktion des Knäuels besonders intensiv ausgeprägt und 
stellenweise kann man auch so etwas wie eine Umschlingung der Zygo- 
tänpaarlinge feststellen. Dies würde auch die besonders starke Kontrak- 
tion erklären. Die Zentrierung des Knäuels auf den Nucleolus ist auch 
hier besonders gut zu sehen. 

Sowohl Pachytän- als auch Diplotänstadien waren in meinen Prä- 
paraten bedauerlicherweise sehr dünn gesät, so daß ich über dieselben 
nur wenig berichten kann. Die Ausfüllung dieser Lücke war mit einer 
der Gründe, die mich im Frühjahr 1930 noch einmal nach Neapel 
geführt haben, ohne leider den gewünschten Erfolg, aus den bereits 
(siehe S. 479) erwähnten Gründen, zu haben. Ich verweise daher bloß 
auf Abb. 7, 11—13, in denen ich einige von den wenigen klareren Diplo- 
tänstadien dargestellt habe, die mir im Verlaufe meiner Untersuchung 
untergekommen sind. Namentlich in Abb. 7, 10, die die klarste von 
allen ist, glaube ich mit einiger Sicherheit 12 Schleifen zu zählen. 

Auch über das Heterochromosom ist bei den letztbesprochenen Sta- 
dien der heterotypen Prophase nichts wesentlich Neues hinzuzufügen. 
Sein Aussehen und seine Lokalisierung gehen aus den Abb. 7,6—13 ohne 
weiteren Kommentar hervor. Es sei bloß auch hier erwähnt, daß das 
Heterochromosom stets von den besonders stark verlängerten Auto- 
somenschleifen mit Leichtigkeit zu unterscheiden ist. 

Während im Stadium des Diplotäns die homologen Chromosomen 
noch weit voneinander entfernt sein können (vgl. Abb. 7, 11—12), treten 
sie in der Diakinese dicht aneinanderliegend auf. Den Übergang dazu 
habe ich nicht genau verfolgen können, immerhin könnte Abb. 7, 13 ein 
solches intermediäres Stadium vorstellen. In der frühen Diakinese liegen 
die Chromosomenpaare noch regellos verstreut und nehmen den ganzen 
synaptischen Kontraktionsraum ein. Abb. 8, 1—2 zeigen auch, daß die 
Chromosomenpaare nur diesen Raum einnehmen. Während nun in 
Abb. 8, 2 die Chromosomen noch relativ lang und unregelmäßig kontu- 
riert sind, tritt in dem in Abb. 8, J dargestellten Stadium eine mächtige 
Verkürzung und damit verbunden auch eine Verdickung der Gemini ein. 
Diese Verkürzung tritt allerdings in Abb. 8, J auch deswegen etwas stär- 
ker hervor, weil die meisten hier dargestellten Gemini auch noch in 
der optischen Verkürzung erscheinen. Doch ein Vergleich mit den 
"jguren 3—5 derselben Abbildung zeigt, daß eine absolute Verkürzung 
tatsächlich existiert. In Abb. 8, 2 kommen auch die Längendifferenzen 
der einzelnen Gemini sehr schön zum Vorschein und das Bild zeigt mit 
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genügender Deutlichkeit, daß tatsächlich die — hier morphologisch 
verschiedenen — homologen Chromosomen zu Geminis zusammentreten. 
Man beachte ferner, daß zu dieser Zeit, wo also die Autosomen verkürzt 
erscheinen, die relative Größe des Heterochromosoms zugenommen hat. 
Was die Zahl anbelangt, so zählt man ganz deutlich 6 Chromosomen- 
paare und das überzählige, gespaltene Heterochromosom. 

Die regellose räumliche Verteilung der Gemini in der frühen Diakinese 
weicht einer geregelten Anordnung der Chromosomenpaare in der Meta- 





Abb. 8. 


phase. Das ist auch der Zeitpunkt, zu welchem die Kernspindel auftritt. 
In der Metaphase ordnen sich die Gemini immer senkrecht zur längsten 
Achse des Kernraumes. Ebenso ist die Längsachse der Spindel orientiert, 
so daß das Auseinanderweichen der Chromosomen an die beiden Pole, so 
wie bei der somatischen Teilung, parallel zur Spindelachse erfolgt. Wenn 
die Spindel gebildet wird, so ordnen sich die Gemini (was leider in den 
Abb. 8, 3—5 nicht so schön zum Ausdruck kommt) an der Oberfläche des 
Spindelkörpers an. Darin besteht ein wesentlicher Unterschied gegen- 
über der somatischen Kernteilung, bei der, wie wir sahen, die Chromo- 
somenhälften in zwei unregelmäßigen, die ganze Tiefe des Spindelraumes 
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einnehmenden Gruppen zu den Polen wandern. Dasselbe Verhalten 
fand auch Fräulein List (24) bei der Reduktionsteilung von Clado- 
phora glomerata und außerdem — das ist besonders bemerkenswert — 
auch noch bei der „‚prosporen‘“ Kernteilung, die die vegetative Schwär- 

Zur Zeit, wo die Kernspindel ausgebildet ist und die Gemini sich in 
der erwähnten Art an der Oberfläche derselben anordnen, sind diese 
schon der Länge nach gespalten. Die Längsspaltung erfolgt während der 
Zeit, wo sich die Partner so voneinander trennen, daß je ein Paarling un- 
gefähr in die eine Hälfte der Spindel zu liegen kommt (Abb. 8, 5). Wenn 
die Längsspaltung vollständig durchgeführt ist, so liegen die aneinander- 
stoßenden Enden der Tetradenschenkel ungefähr in einer Ebene, 
welche senkrecht zur Längsachse der Spindel liegt und diese annähernd 
halbiert. Das ist allerdings der Idealfall, der, wie die Abb. 8, 3—5 zeigen, 
selten realisiert erscheint. Namentlich die kürzeren Chromosomen sind 
es, die eine Verzögerung in der Einordnung in das Spindelbild sehr häufig 
zeigen. Ganz unabhängig vom Verhalten der Autosomen, die noch eine 
gewisse Gesetzmäßigkeit erkennen lassen, ist jenes des Heterochromo- 
soms. Dieses liegt in der Metaphase irgendwo an der Peripherie der 
Spindel, und erst bei der Anaphase wandert es, wie noch unten gereigt 
wird, zu einem Pol. 

In der Anaphase weichen nun die gespaltenen homologen Chromo- 
somen längs der Spindeloberfläche auseinander, wobei man stellenweise 
(wie z. B. in Abb. 9, 1) erkennen kann, daß die vollständige Lostrennung 
der Spalthälften bei einzelnen Chromosomen noch etwas verspätet sein 
kann. Die Größe jedes einzelnen Chromosoms kommt gerade während 
der Anaphase voll zur Geltung, denn das Längenverhältnis zwischen 
Spindel und Chromosomen ist derart, daß es eine Ausstreckung der letz- 
teren ohne weiteres gestattet. Hier kann man denn auch die Längen- 
unterschiede zwischen den einzelnen Autosomen leicht feststellen (Abb. 9, 
1—2). Erst in der Telophase (Abb. 9, 3—6) biegen sie sich im Spindel- 
scheitel knieartig ab, was mit den räumlichen Verhältnissen einerseits 
und der Polwanderung andererseits in Zusammenhang zu bringen ist. 
Von dieser Knickung werden im allgemeinen — was ja selbstverständlich 
ist — zuerst die langen Chromosomen betroffen ; doch muß dies durchaus 
nicht die Regel sein. Es kommt dies auch auf die Geschwindigkeit an, mit 
der die einzelnen Chromosomen den verengten Spindelpol erreichen. Was 
nun diese Geschwindigkeit betrifft, so scheint sie im großen und ganzen 
bei allen Chromosomen annähernd gleich zu sein. Nur hier und da sieht 
man, daß besonders einzelne von den kleineren Chromosomen ein wenig 
nachhinken. Doch kommt das relativ selten vor (vgl. Abb. 9, 3—6). 

Auch das Heterochromosom hält ungefähr gleichen Schritt mit den 
übrigen Autosomen, ja, es macht mir sogar den Eindruck, als wenn es das 
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flinkste von allen wäre, denn schon in später Anaphase sieht man es in 
der Nähe des einen Spindelpoles. Das Heterochromosom behält seine 
Länge im großen und ganzen während der Ana- und Telophase bei; aller- 
dings kommt es gar nicht selten vor, daß es vorübergehend eine be- 
deutende Längenzunahmeaufweist (vgl. Abb.9, 7—3). In später Telophase 
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Abb. 9. 


jedoch zeigt es sich immer in seiner normalen Durchschnittsgröße und 
liegt meistenteils fast genau am Pol der Spindel. Mithin bekommt nur 
die eine Hälfte der Teilungsfigur das ganze, in zwei Hälften gespaltene 
Heterochromosom, die andere führt bloß sechs gespaltene Autosomen. 
Welche Hälfte das Heterochromosom mitbekommt, scheint ganz dem Zu- 
fall überlassen zu sein. Offenbar die, die sich in der nächsten Nähe des 
Heterochromosoms zu Beginn der anaphasischen Bewegung befunden hat. 
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Ich konnte darin, wie auch in Bezug auf die Orientierung der Kerne in 
der Zelle, — im Gegensatz zu Miß Hıccıms (21) — keinerlei Gesetz- 
mäßigkeit ermitteln. 

Nach beendigtem ersten Teilungsschritt der allotypen Teilung findet 
man die zwei Schwesterkerne in einer gewissen Entfernung voneinander 
im Cytoplasma liegen, wobei noch ein Rest der Spindelsubstanz die bei- 





Abb. 10. 


den Dyadenkerne miteinander verbindet. Außerdem sind sie durch ihre 
geringere Größe gekennzeichnet. In der Abb. 10, Z-—2 sind zwei solche 
Schwesterkerne dargestellt, die sich noch im Zustand der Rekonstitution 
befinden. Man sieht, namentlich in Abb. 10, 2, wie sich die Chromosomen 
in Auflösung befinden und im unteren Kern der Abb. 10, / sieht man 
von den Chromosomen nur mehr Schatten. Ob sie ganz in das inter- 
kinetische Netzwerk übergehen oder mehr oder weniger individualisiert 
bis zur Prophase der homöotypen Teilung sichtbar bleiben, kann ich nicht 


sagen. 
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Bemerkenswert ist weiter, daB der Nucleolus, der, von der Metaphase 
des ersten Teilungsschrittes angefangen, vollständig verschwunden war, 
nunmehr hier wieder in voller Entfaltung auftritt. Wie das Verschwinden 
des Nucleolus in der Metaphase der heterotypen Teilung vor sich geht, 
konnte ich nicht verfolgen. Offenbar geht dieser Vorgang sehr rasch 
vor sich. 

Von den zwei Kernen, die aus der heterotypen Teilung hervorge- 
gangen sind, führt der eine bloß einen Nucleolus, während in dem an- 
deren Schwesterkern außer dem Nucleolus auch noch das Heterochromo- 
som gelegen ist. Dieses ist auch jetzt noch gespalten (vgl. Abb. 10, 1—2). 
Es steht somit außer Frage, daß die Verteilung des Heterochromosoms 
tatsächlich so vor sich geht, daß es nur auf den einen der beiden Dyaden- 
kerne übertragen wird. Da ich das in unzähligen Fällen feststellen konnte, 
so kann eine Verwechslung mit Nucleolenresten nicht in Frage kommen. 


Ein schwacher Punkt meiner vorliegenden Darstellung ist wohl die 
homöotype Teilung. Der Grund dafür ist zunächst darin zu finden, daß 
zur Zeit, wo der zweite Teilungsschnitt vor sich geht, die Zellen infolge 
Zunahme und Verdichtung des Zellinhaltes sehr undurchsichtig werden. 
Doch das war nicht der einzige Grund, denn ich hätte mich durch Her- 
stellung von Mikrotomschnitten behelfen können. Die Beobachtung 
des in-toto-Materials zeigte mir aber, daß sehr wenig solcher Übergangs- 
stadien, zwischen heterotyper Teilung und Schwärmerbildung, vorhan- 
den waren, was mich zu dem Schluß berechtigt, daß alle Vorgänge nach 
dem ersten Reduktionsteilungsschritt außerordentlich hastig vonstatten 
gehen. Wenn überhaupt aus der Zahl der beobachteten Stadien auf ihre 
Dauer ein Schluß gestattet ist, so glaube ich sagen zu können, daß die 
Prophasen des ersten Teilungsschrittes die längste Zeit beanspruchen. 
Das stände auch mit den sonstigen Erfahrungen, die man beim Studium 
der Reduktionsteilung der verschiedensten pflanzlichen und tierischen 
Organismen gemacht hat, im Einklang. Da aber gerade das hier behan- 
delte Objekt das erste war, welches ich zum Studium der Reduktions- 
teilung gewählt hatte, so war ich damals noch nicht auf alle derartige De- 
tailfragen vorbereitet und habe es daher versäumt, die gerade bei diesem 
Objekt nötigen Stundenfixierungen des sporophytischen Materiales 
vorzunehmen. Ich hoffe daher, auf diese Frage wie auch auf viele andere, 
deren Beantwortung ich hier schuldig bleiben muß, bei der Untersuchung 
der übrigen Arten zurückkommen zu können. 

Unter solchen Umständen war es mir nur möglich, Anaphasen mit 
Sicherheit zu agnoszieren. Von den wenigen Bildern, die mir in diesem 
Stadium zu Gesicht kamen, habe ich zwei besonders übersichtliche in 
Abb. 10, 3—4 wiedergegeben. In Abb. 10,3 sieht man die Anaphase eines 
Kernes mit der Garnitur 6 + 0 und in Abb. 10, 4 eine solche von der 
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Formel 6 + x. Während die Figur 10, 3 die Chromosomen und ihre 
Längenverhältnisse klar zutage treten lassen, weil die Figur in Seiten- 
ansicht zu sehen war, lag die Spindel in 10, 4 etwas schief, weshalb sie et- 
was verkürzt erscheint. Immerhin ist auch in dieser Figur die Zahl 6 in 
beiden Spindelhälften feststellbar und außerdem sieht man, daß das 
Heterochromosom allen übrigen Autosomen vorauseilt und schon die Pole 
der Spindel erreicht hat. Hier handelt es sich um die beiden schon lange 
vorher — wie wir gesehen haben, schon in frühester heterotyper Prophase 
— präformierten Spalthälften, die zu je einem Spindelpole wandern. In 
der Abb. 10, 3 sind bloß die 6 Autosomen sichtbar. 

Damit haben wir die wichtigsten Phasen der hetero- und homöotypen 
Teilung von Cladophora Suhriana kennen gelernt, und ich glaube schon 
jetzt den Beweis für die Richtigkeit meiner im Jahre 1928 (35) aufge- 
stellten Behauptung erbracht zu haben, daß es sich bei dem fraglichen 
Gebilde um ein Heterochromosom handelt. Bei der weiter unten folgen- 
den Beschreibung der Kernteilung in den Zellen der Gametophyten wird 
noch der Kreis der Beweise geschlossen werden. Vorher will ich mich 
noch kurz der Besprechung von Spindel und Centrosomen mit einigen 
wenigen Worten zuwenden. 


Es wurde im Vorangehenden gezeigt, daß bei der somatischen Teilung 
der Kerne des Sporophyten eine Scheinspindel durch Streckung des 
Außenkernes gebildet wird (siehe S. 491), während bei der heterotypen 
Teilung eine echte, Längsfasern aufweisende intranucleäre Spindel am 
Beginn der Metaphase auftritt. Dieses unterschiedliche Verhalten wurde 
von Fraulein List zwar nicht für die Reduktionsteilung, wohl aber für 
die prospore Kernteilung nachgewiesen. Ich glaube jedoch, daß die 
Präparationstechnik und auch die geringere mikroskopische Übung der 
erwähnten Autorin daran schuld ist, denn ich selbst habe bei Cladophora 
glomerata in meinen Präparaten aus dem Jahre 1927 unzweifelhaft eine 
intranucleäre Spindel bei der Reduktionsteilung dieser Art festgestellt. 
Die Abbildungen von Miß Hıcams über die Reduktionsteilung von 
Cladophora flavescens nehmen zu wenig Rücksicht auf Details, um irgend- 
welche Schlüsse in diesem Belange ziehen zu können. Ich wage daher an- 
zunehmen, daß das verschiedene Verhalten in der Ausbildung bzw. Nicht- 
ausbildung einer intranucleären Spindel bei der heterotypen bzw. 
somatischen Kernteilung von Cladophora ein typisches Verhalten dar- 
stellt. Daß die Spindel schwer sichtbar ist, gebe ich gerne zu und es er- 
fordert nicht nur eine sehr gute Färbetechnik, sondern auch eine gewisse 
Erfahrung, um sie klar zu sehen. So habe ich selbst in den Abb. 9, 1—2 die 
Spindel nicht wahrnehmen können, dagegen geht aus der Abb. 8, 3—5 
ohne weiteres hervor, daß hier eine intranukleäre Spindel ausdifferen- 
ziert ist, also gerade in jenem Zeitpunkt der heterotypen Teilung, wo 
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auch sonst die Spindel aufzutreten pflegt. Daß es sich nicht bloß um eine 
Streckung des Außenkernraumes handeln kann, geht auch aus Abb. 9, 3 
und 9, 6 hervor, wo man innerhalb des übrigens schon etwas verschwom- 
menen Kernraumes den Spindelkörper scharf davon abgegrenzt sieht. 
Besonders instruktiv ist aber meines Erachtens die Abb. 9, 5, wo wahr- 
scheinlich infolge einer leichten Schrumpfung des Außenkernraumes 
die Spindel eine leichte Biegung erfahren hat. Das Bild erinnert schwach 
an die Zeichnungen von BÉLAË (3) über experimentell hervorge- 
rufene Knickungen des Stemmkörpers. Aus all diesem geht jedenfalls die 
Tatsache hervor, daß bei der Reduktionsteilung von Cladophora Svhriana 
zwar der Außenkern so wie bei der somatischen Kernteilung eine Längs- 
streckung erfährt, daß aber für den Mechanismus des Abwanderns der 
beiden Chromosomengruppen eine echte intranucleäre Spindel das 
Vehikel liefert. Wie, allerdings, der Vorgang sich im einzelnen abspielt, 
wage ich nicht zu entscheiden, denn dazu sind die Kerne von Cladophora 
zu klein. 

Daß die Spindel auch an ihrer Längsstreifung zu erkennen ist, habe 
ich schon erwähnt. Wenn man den Verlauf dieser sogenannten Längs- 
fasern genauer ins Auge faßt, so gewahrt man, daß sie immer zwischen 
zwei auseinanderweichenden Chromosomen bzw. ihren Spalthälften ver- 
laufen. Ich möchte daher auch an dieser Stelle meine für die Mitose von 
Ulothrix zonata (40) ausgesprochene Vermutung wiederholen, daß es 
sich bei diesen Strukturen um ‚‚Schlierlinien‘ handelt. 





Es erübrigt sich noch, einige Worte über das eventuelle Vorkommen 
von Centrosomen zu sagen. Schon in meiner ersten Mitteilung (35) 
habe ich diese Gebilde erwähnt, doch muß ich hier hervorheben, daß 
meine damalige Darstellung vielleicht zu weit gefaßt war. Was ich heute 
darüber sagen kann, ist folgendes: In sehr vielen Fällen konnte ich an 
den Polen der heterotypen Spindel je zwei Körnchen nachweisen, die der 
Kernwand außen anliegen (vgl. Abb.8, 3—5, 9, 1—2,5—6). Die Lagebe- 
ziehung ist es in erster Linie, die mich dazu führt, diese fraglichen 
Körner als Centrosomen anzusprechen. Ihr erstes Auftreten läßt sich 
schon bei der Prophase nachweisen, wie ein Blick auf Abb. 7, 5, 10, 12,13 
zeigt. Allerdings über ihre Herkunft kann ich heute noch nichts Sicheres 
aussagen. Ob sie identisch sind mit jenen Körnchen, die wir schon bei 
den somatischen Kernen kennengelernt haben, muß so lange eine offene 
Frage bleiben, bis ihre Genese vollständig aufgeklärt ist. Die hier in 
Frage stehenden Bildungen sind nun, im Gegensatz zu den Behaup- 
tungen HARTMANNS, einmal da und lassen sich nicht wegstreiten. Sache 
einer besonderen Untersuchung wird es sein, ihre Natur und ihr Verhalten 
genau zu präzisieren. Der Umstand, daß sie gerade während der Mitose 
an den Spindelpolen auftreten, berechtigt mich jedenfalls, diese Körnchen 
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als Centrosomen zu bezeichnen, freilich mit der nötigen Reserve, die 
ich hier vorausgeschickt habe. 

Über Spindelbildung und Vorhandensein eines Centrosoms bei der 
homöotypen Teilung wage ich nichts auszusagen, da, wie ich schon früher 
hervorhob, das verfügbare Material dafür viel zu spärlich war. In den 
Dyadenkernen habe ich, soweit ich es beurteilen kann, keine Centrosomen 
sehen können. In der homöotypen Anaphase in Abb. 10, 3 habe ich am 
oberen Pol ein Korn gesehen und gezeichnet. Da, wie wir noch weiter 
unten sehen werden, in den Mitosen des Gametophyten und zwar ver- 
mutlich in den Kernen der Randzellen, in vielen Fällen ein Centrosom 
an jedem Spindelpol nachweisbar ist, so glaube ich, daß zumindest die 
Möglichkeit besteht, daß bei der homöotypen Teilung dies ebenso der 
Fall sein kann. Ich habe seinerzeit in meiner vorläufigen Mitteilung (35) 
in etwas zu definitiver Form angegeben, daß bei der heterotypen Teilung 
2, bei der homöotypen 1 Centriol vorhanden ist. Ich wage heute dies in 
so apodiktischer Form deshalb nicht zu behaupten, weil ich bei den 
somatischen Teilungen im Sporophyten niemals Centriole an den Polen 
der Teilungsfigur wahrnehmen konnte. Ich muß allerdings anführen, daß 
mir von den somatischen Kernteilungen des Sporophyten nicht an- 
nähernd so viele Stadien zur Verfügung standen als von den heterotypen 
und den somatischen Kernteilungen der Gametophyten. Wenn ich auch 
der Ansicht zuneige, daß es gar nicht ausgeschlossen wäre, daß sich 
Sporophyt und Gametophyt unter anderem auch durch die verschiedene 
Zahl der Centrosomen unterscheiden, so muß diese Frage doch bis zu 
einer eingehenderen Untersuchung des Falles offen bleiben. 


IV. Die mitotische Kernteilung im Gametophyten. 

Wie in der Einleitung bereits auseinandergesetzt wurde, gelang es mir 
erst im Oktober 1928 die gametophytischen Individuen von Cladophora 
Suhriana aufzutreiben, und zwar sammelte ich sie am selben Standort 
ein, vondem im Frühjahr desselben Jahres die Sporophyten herstammten. 
Zur Zeit des Einsammeln befand sich die Pflanze im ersten Stadium 
ihrer Entwicklung, die Exemplare waren 1—1l!/, cm hoch und wuchsen 
in einem ziemlich dichten Bestand auf der bereits erwähnten Felsplatte 
(vgl. S. 475). Nur bei ganz wenigen Individuen fand ich Schwärmerbil- 
dung, die Hauptmasse des Materials war steril. 

In den Kulturen, die ich im Frühjahr 1928 aus dem schwärmenden 
sporophytischen Material angestellt hatte, kamen nur ganz wenige Game- 
tophyten hoch, denen scheinbar die Kulturbedingungen nicht sonder- 
lich behagten und Ende Juni schon mußte ich die Kulturen als wertlos 
aufgeben. Immerhin gelang es mir damals schon an einem Individuum, 
welches einige Kernteilungen aufwies, die haploide Chromosomenzahl 
festzustellen. 
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Die haploide Phase unserer Pflanze beginnt streng genommen schon 
mit dem Zeitpunkt, wo die Reduktionsteilung in den sporangialen 
Zellen vollzogen ist. Wie ich schon in meiner vorläufigen Mitteilung (35) 
kurz berichtet habe, entstehen bei Cladophora Suhriana viermal soviel 
Zoosporenkerne und mithin auch Zoosporen, als ursprünglich in der 
Sporangienmutterzelle vor der Reduktionsteilung Kerne vorhanden sind. 
Hier werden also die n x 4 Tetradenkerne direkt zu Zoosporenkernen ; 
nachträgliche Teilungen dieser Kerne konnte ich niemals feststellen. 
Eine Vorstellung der fertigen Zoosporenkerne vermittelt die Abb. 11. 
in der zwei solche Kerne in Ruhe wiedergegeben sind. Sie stellen gleich- 
zeitig die zwei innerhalb eines Sporangiums vertretenen Kerntypen dar, 
d.h. den einen bloß mit einem Nucleolus und den anderen mit Nucleolus 
und Heterochromosom. Wie wir schon bei den kleinvolumigen Kernen 
in den vegetativen Zellen des Sporophyten gesehen haben, liegen auch 
hier diese zwei Bildungen meistens nebeneinander. Wiederholte Zäh- 
lungen dieser beiden Kerntypen in verschiedenen ee 
zellen ergaben, daB sie ungefähr im Ver- è 
hältnis 1:1 innerhalb einer Mutterzelle 
enthalten sind. Diese Zählungen konnten 
deswegen nicht ganz genau vorgenommen 
werden, weildie Durchsichtigkeit der reifen 
Sporangien stark abnimmt und man da- 
her nicht bei allen darin enthaltenen Ker- 
nen alle Strukturen ausnehmen kann. 

Die Struktur im Außenkern entspricht durchaus jener der ruhenden 
Kerne, wie wir sie bereits kennen gelernt haben. Das Netzwerk ist bloß 
lockerer und sein Färbevermögen relativ schwach. Das hat wiederum 
den angenehmen Umstand zur Folge, daß die Kerne sehr hell, durch- 
sichtig sind, wodurch sie vom umgebenden, dichten Zellinhalt hervor- 
stechen. Schließlich sieht man noch mit aller Schärfe das Centrosom, 
irgendwo im Außenkern lokalisiert. 

Die Schwärmerbildung habe ich bei dieser Art nicht genau verfolgt 
und zwar namentlich aus dem Grunde, weil mir in dem mir verfügbaren 
Material zu wenig Übergangsstadien untergekommen sind. Gleichwohl 
bin ich in der Lage, in groben Umrissen den Vorgang zu schildern. Das 
Cytoplasma der sporangialen Zelle nimmt schon zur Zeit des ersten Re- 
duktionsteilungsschrittes an Masse und Dichtigkeit zu und das steigert 
sich in den darauffolgenden Phasen der Sporangienreifung immer mehr. 
Die haploiden Kerne werden ziemlich gleichmäßig in dem noch mäch- 
tigeren Plasmabelag verteilt, und der Anfang der Zoosporenanlagenbil- 
dung wird auch hier, wie dies Fräulein CzEMPYREk (7) für Cladophora 
glomerata und Cladophora callicoma beschrieben hat, durch eine Konden- 
sierung des Plasmas (samt den darin enthaltenen Chromatophoren) um 

Planta Bd. 18. 33 





Abb. 11. 
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jeden Kern herum gekennzeichnet. Eine Spaltenbildung, wie sie seiner- 
zeit STRASBURGER (45) beschrieben und OLTMANNS (28) in sein Algen- 
buch übernommen hat, kommt also auch bei dieser Art nicht vor. 
Durch Steigerung dieser Verdichtung des Zellinhaltes um die Sporen- 
kerne herum werden nach und nach mehr oder weniger kugelige An- 
lagen herausdifferenziert, die dann schlieBlich ganz scharf voneinander 
abgegrenzt erscheinen, obzwar ihre Oberfläche vollkommen nackt ist. 
Nach erfolgter Abgrenzung der einzelnen Schwärmerenergiden kommt es 
zu einer gegenseitigen Abplattung, wodurch das ‚,‚Pflasterstadium“ 
des Sporangiums — wie ich es hier benennen möchte — zustande kommt. 

Die Kerne, die ursprünglich dem zentralen Saftraum zugekehrt 
waren, rücken gegen die Sporangienwand heraus und nehmen somit in 
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den kugeligen oder mehr oder weniger polygonalen Zoosporenanlagen 
eine periphere Lage ein. Der Augenfleck ist um diese Zeit schon ganz 
deutlich sichtbar. 

Die Zoosporen selbst sind im fertigen, schwärmenden Zustand lang- 
gestreckt birnförmig und tragen an ihrem vorderen Pol — wie schon 
auf S. 479 gesagt wurde — zwei Geißeln. Die Geißeln sind unge- 
fähr körperlang. Das Plasma der Zoosporen zeigt eine deutliche Netz- 
struktur und ist nach außen von einer optisch kaum wahrnehmbaren 
Grenzschicht umhüllt (Abb. 12). Manchmal kommt es vor, daß an 
irgendeiner Stelle ein hyaliner Fortsatz entsteht, der aber nicht von 
Dauer ist. Abb. 12, 2 zeigt einen solchen pseudopodienartigen Fortsatz 
sogar noch im fixierten und gefärbten Präparat. Sonst kommt amöboide 
Bewegung wohl auch vor, aber nur, wenn sich die Schwärmer festsetzen 
und zugrunde gehen. 

Die Zoosporen führen mehrere länglich-scheibenförmige Chromato- 
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phoren, die mit ihren entsprechenden Pyrenoiden ausgestattet sind. 
Eine Auflösung der Pyrenoide während der Reifung der Sporangien 
kommt nicht vor; die Schwärmer bekommen sie einfach vom Mutter- 
sporangium mit. Wie man in Abb. 12 sieht, können die Pyrenoide recht 
verschiedene Größen aufweisen. 

Der Kern liegt im vordersten Drittel und hat immer eine längliche, 
ovoide Gestalt, wobei das schmälere Ende dem Geißelpol zugekehrt ist. 
Ungefähr in der Mitte des Zellkernes liegt ein mittelgroßer Nucleolus. 
Die Außenkernstruktur ist nicht sonderlich stark ausgeprägt, sie kommt 
namentlich am Rande des Kernes stärker zum Ausdruck, von wo aus 
eventuell zarte Brücken gegen den Nucleolus hineinragen. Entsprechend 
ihrer Herkunft von der Reduktionsteilung haben die einen Kerne bloß 
den Nucleolus (Abb.12, 2), die anderen außer diesem noch das Hetero- 
chromosom (Abb.12,7). Man sieht auch daraus, daß das Heterochromo- 
som in allen bisher untersuchten Phasen der Ontogenese individualisiert 
erhalten ist. Ich habe auch bei den Schwärmern von intakten Sporang;en 
versucht, die Zahl der beiden Schwärmertypen festzustellen. Hier ist die 
Schwierigkeit noch größer als bei den Kernen des unreifen Sporangiums. 
Immerhin glaube ich aus wiederholt vorgenommenen — allerdings nur 
approximativen — Zählungen den Schluß ziehen zu dürfen, daß auch bei 
den Schwärmern das Verhältnis 1:1 zwischen den beiden Typen n + 0 
und x + x besteht. Solche Zählungen sind, abgesehen von den bereits 
angegebenen Gründen, auch deswegen unsicher, weil fast in jedem Sporan- 
gium einige Schwärmer frühzeitig zugrunde gehen oder zumindest einen 
krankhaften, lebensunfähigen Eindruck machen. Dadurch wird das 
wahrscheinlich vorhandene Verhältnis 1:1 natürlich noch mehr gestört. 

Sehr bemerkenswert ist die Insertionsweise der Geißeln. Der Geißel- 
pol ist nämlich schnabelartig verlängert, wobei dieser Fortsatz ganz 
scharf vom übrigen Schwärmerkörper abgesetzt erscheint. Der Fortsatz 
selbst ist kegelförmig, mit abgerundetem Scheitel und breiter Basis. 
An der Spitze dieses Fortsatzes befindet sich ein halbkugeliges, sich stark 
färbendes Körperchen, welches mit seiner planen Fläche gegen den 
Schwärmerkörper gerichtet ist. Der Blepharoplast ist dieser Fortsatz je- 
doch nicht, denn die Geißeln sind tiefer und zwar an der Basis des kegel- 
förmig verlängerten Fortsatzes inseriert. An dieser Stelle befindet sich 
denn auch das Basalkorn, oder wie ich vielfach beobachten konnte, 
auch deren zwei (Abb. 1—2, 12). In Abb. 12,2 ist außerdem ein besonderer 
Fall dargestellt, bei welchem die zwei Basalkörner von einem hellen 
Hof umgeben waren; doch dürfte diese Erscheinung nicht zur Regel ge- 
hören. 

Insertionsweise und Schnabelbildung, die hier beschrieben wurden, 
stimmen also — von der Feststellung des Basalkornes abgesehen — mit 
den älteren Angaben von STRASBURGER (45, 46) über marine und Süß- 
33* 
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wassercladophoren vollkommen überein. Nur darf man heute den 
schnabelartigen Fortsatz nicht mehr als Blepharoplast bezeichnen, 
sondern dieser Name gebührt, wenn man ihn schon anwendet, dem 
Basalkorn, von welchem aus die Geißeln an der Schnabelbasis ent- 
springen. Diese tiefe Insertion an der Basis des mehr oder weniger deut- 
lich vorspringenden Schnabelfortsatzes scheint für die Schwärmer der 
Siphoneen ein charakteristisches Verhalten vorzustellen. Ich fand die- 
selbe oder eine sehr ähnliche Insertionsweise auch bei den Schwärmern 
von Bryopsis, Caulerpa und Acetabularia. Auch bei Derbesia ist der 
Geißelkranz, wie aus den Abbildungen von Davis (8) zu entnehmen 
ist, unterhalb des Schwärmerpoles inseriert. 

Aber noch in einem anderen Punkte besteht ein Unterschied zwischen 
dem Bau der Schwärmer der Siphoneen und dem der Ulotricheen. Bei 
letzteren entspringen die Geißeln immer an der Spitze des Schwärmers, 
wo sie einem terminalen Basalkorn aufsitzen!. Außerdem besteht bei 
den Schwärmern der Ulotricheen — in Übereinstimmung mit den Chla- 
mydomonadinen und höchstwahrscheinlich auch mit den Protococcalen 
— wie aus den Untersuchungen von K. REICH (1926) über Stigeoclonium, 
von Fräulein J. Gross und meinen eigenen über Ulothrix hervorgeht, — 
zwischen dem Basalkorn und dem Zellkern eine Rhizoplastverbindung, 
die, soviel ich bisher sehen konnte, bei den Siphoneenschwärmern 
fehlt. Diese Unterschiede scheinen mir wichtig zu sein, denn die 
Bau- und Organisationsverhältnisse der Schwärmer stellen bei Algen 
und Thallophyten überhaupt ein phylogenetisches Merkmal von ganz be- 
sonderer Tragweite dar, was leider heute noch immer viel zu wenig be- 
rücksichtigt wird. Sollten sich die erwähnten Unterschiede im Schwär- 
merbau bei einer noch größeren Anzahl von Objekten nachweisen lassen, 
so gewänne man damit ein Mittel, um die Unterscheidung zwischen 
Ulotricheen und Siphonalen innerhalb der Chlorophyceen noch schärfer 
als bisher zu treffen. 


Mit dem Festsetzen der Zoosporen und der Entwicklung der Keim- 
linge (Abb. 13 und 14) beginnt die haploide Phase von Cladophora 
Suhriana. Die Zoosporen setzen sich überall fest, in den Kulturen sowohl 
auf die Wände der Glasschalen als auch auf die Mutterpflanze selbst. 
Letzteres Verhalten war für die Untersuchung der Keimlinge besonders 
vorteilhaft, weil ich an den in toto-Präparaten in der Lage war, die ver- 
schiedensten Entwicklungsstadien der Keimung zu verfolgen. Da außer- 
dem viele Schwärmer auch innerhalb der Sporangienmutterzellen zur 


1 Vergleiche auch die Abbildungen von J. SCHILLER (31) über Ulva, die mir 
allerdings ein wenig durch die STRASBURGERschen Cladophora-Bilder inspiriert 
vorkommen, was zur Zeit des Erscheinens der ScHILLERschen Arbeit durchaus 
verständlich ist. Vergleiche ferner noch B. v. CHOLNOKY (5) über Stigeoclonium. 
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Keimung gelangen, boten diese ein willkommenes Vergleichsmaterial, 
welches eine Verwechslung mit eventuellen artfremden Schwärmern bzw. 
Keimlingen ausschloß. 

Die Keimung der Schwärmer erfolgt schon wenige Stunden nach ihrem 
Festsetzen, was aus einem Vergleich zwischen Keimlingsgröße und Kern- 
teilungsphase sich ohne weiteres ergibt (Abb. 13,5—6, 14, 4—6). Das zur 
Untersuchung vorliegende Material wurde in der Frühe gesammelt, und zu 
dieser Zeit befand es sich bis über die Mittagszeit in lebhaftem Aus- 
schwärmen. Schon die am Abend des Sammeltages fixierten Proben 
zeigten eine Menge von festsitzenden Zoosporenkeimlingen und hier 
zeigten sich auch schon die ersten Anzeichen der Mitose. In dem an 
den zwei aufeinanderfolgenden Tagen fixierten Material waren schon 
ältere, vielfach schon zweikernige Keimlinge nachweisbar. Dagegen fand 
ich mehrkernige Stadien sehr selten. Daraus geht wohl hervor, daß die 
erste Kernteilung des Keimlings schon sehr frühzeitig erfolgt. 

Schon in meiner ersten vorläufigen Mitteilung aus dem Jahre 1928 
(35) habe ich mitgeteilt, daß es mir trotz eifrigster Versuche nicht gelang, 
die Keimlinge sowohl von Cladophora Suhriana als auch der übrigen in 
Kultur genommenen Arten hochzubringen. Von Cladophora Suhriana 
erhielt ich bis zum Frühsommer nur ganz kurze, wenigzellige, unver- 
zweigte Pflänzchen. Wie ich schon auf S. 508 erwähnte sind mir aber 
gerade diese Kulturen im Laufe des Sommers eingegangen. Aber auch in 
den Kulturen der übrigen Cladophora-Arten, die ich aus Schwärmern an- 
setzte, erreichten die Keimlinge eine sehr geringe Größe. Bis zum Hoch- 
sommer waren die meisten Keimlinge noch unseptiert und nur eine ver- 
schwindende Minderheit davon hatte ein mehrzelliges Stadium erreicht. 

Über die Ursachen dieses Verhaltens bin ich in der Lage, bloß Ver- 
mutungen auszusprechen. Es ist möglich, daß das in der Neapler Station 
zirkulierende Seewasser einen der hemmenden Faktoren darstellt, weil es 
allerlei für Algenkulturen schädliche Stoffe enthält. Diese Annahme 
findet eine gewisse Bestätigung in den Erfahrungen, die ich in meinen 
Wiener Kulturen gemacht habe. Hier erhielt ich fast normal ausgebil- 
dete Exemplare von Cladophora, die ich ebenfalls aus Schwärmern hoch- 
gezogen hatte. Allerdings gingen mir diese Kulturen im Frühjahr auf 
und zwar aus ausgelegten Objektträgern, die ich im Oktober 1928 auf den 
Grund des ,, Porto Rendell‘ versenkt hatte. Aber auch aus den Exem- 
plaren die ausgeschwärmt hatten gingen neue Keimlinge hervor, aller- 
dings erreichten diese nicht mehr die Normalgröße. 

Wenn man nun die Ergebnisse dieser Versuche mit dem jahres- 
zeitlichen Auftreten der Cladophoren im Freien vergleicht, so gewinnt 
man unbedingt den Eindruck, daß auch die natürliche Periodizität an dem 
Gelingen der Kulturversuche beteiligt ist. Tatsache ist, daß im Sommer, 
wenigstens aus der obersten Litoralregion, die Cladophoren verschwin- 
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den und damit dürfte auch im Zusammenhang stehen, daB die Som- 
merkulturen keine Fortschritte zeigten, dagegen im Frühjahr auch im 
Laboratorium üppiges Wachstum aus Schwärmern auftrat. 

So suggestiv auch diese vorläufigen Versuchsergebnisse erscheinen 
mögen, ein endgültiges Urteil wage ich trotzdem nicht in dieser Frage 
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zu fällen, weil auch hier jahrelange Versuche nötig wären, um eine 
sichere Auskunft zu geben. Auch das kann nur die Aufgabe eines 
Botanikers sein, dem es gegeben ist, durch längere Zeit an einer marinen 
Station zu wirken. 

Nachdem ich mich überzeugt hatte, daß die in den Präparaten ent- 
haitenen Zoosporenkeimlinge zur selben Art gehörten, war es, mit Rück- 
sicht auf die bei der Reduktionsteilung gemachten Erfahrungen mein 
Bestreben nachzuprüfen, ob im Chromosomensatz der Gametophyten 
Unterschiede vorhanden waren, oder, mit anderen Worten, ob sich Indi- 
viduen mit dem Idiogramm 6 +0 und solche mit 6 + x nachweisen 
ließen. Meine Bemühungen waren denn auch tatsächlich von Erfolg 
begleitet, denn an den gefundenen Kernteilungsbildern konnte ich sehr 
bald eine Bestätigung meiner Vermutung finden. 

Zunächst fiel mir auf, daß die einen Kerne der Zoosporenkeimlinge 
einen aus zwei Hälften zusammengesetzten Binnenkörper enthielten, 
während in den anderen nur ein einfacher nachweisbar war. Nach den 
Erfahrungen an den Ruhekernen der Sporophyten, wo, wie bereits gezeigt 
wurde, sehr oft Nucleolus und Heterochromosom eng beieinander liegen, 
lag der Verdacht nahe, daß es sich auch hier um ein analoges Verhalten 
handle (vgl. Abb. 13, /,2,4). Erst die Analyse der Pro- und Metaphasen 
jedoch brachte den Beweis für die Richtigkeit dieser Annahme. In 
Abb. 13,5 sieht man denn auch tatsächlich eine solche Prophase, in der 
man sieben Chromosomen zählen kann. Das gleiche gilt auch für Abb. 13,6, 
wo eine Metaphase dargestellt ist und daher die Chromosomen bereits ge- 
spalten erscheinen. Auch hier läßt sich die Zahl 7 nachweisen. Das 
Heterochromosom tritt in beiden Figuren durch seine Größe deutlich 
hervor (in Abb. 13, 5 rechts oben, in 13,6 links oben). Aus der Abb. 13,3-—4 
kann man weiter auch herauslesen, daß nach den ersten Teilungsschritten 
— die beiden Figuren stellen Telophasenkerne dar — das Heterochromo- 
som zunächst irgendwo im Außenkern liegt (vgl. den unteren Kern in 
Abb. 13, 3) und erst später sich dem Nucleolus nähert; was wiederum 
eine Bestätigung für meine weiter oben (siehe S. 486) geäußerte Annahme 
ist, daß das enge Zusammenliegen von Nucleolus und Heterochromosom 
physikalisch bedingt ist. 

Der zweite Keimlingstypus ist in Abb. 14 veranschaulicht. Der Ruhe- 
kern (Abb. 14, 1—3) zeigt dieselbe Struktur wie die Kerne des Sporan- 
giums (vgl. Abb. 11) und der Zoosporen (Abb. 12). Er enthält nur den 
Nucleolus, der zu Beginn der Prophase verschwindet. Eine solche 
Prophase mit spiremartiger Differenzierung zeigt Abb. 14, 5. Eine frühe 
Metaphase zeigt Abb. 14, 4 und eine spätere, bei der die Chromosomen 
schon gespalten sind, findet man in Abb. 14, 6 dargestellt. In beiden 
letzteren Figuren lassen sich mühelos nur 6 Chromosomen zählen. 

An dieser Stelle muß ich noch ein paar Worte über das Verhalten der 
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Pyrenoide in den jungen Keimlingen einfügen. Wenn man die Abb. 12 
mit den nachfolgenden zwei Abb. 13 und 14 vergleicht, so wird sofort 
auffallen, daß in den Zoosporen mehr Pyrenoide enthalten sind als in 
den aus diesen hervorgehenden Keimlingen. Abb. 13, Z und Abb. 14, 7 
zeigen zwei ganz junge Keimlinge, die innerhalb der betreffenden Sporan- 
gienmutterzellen zur Ruhe gekommen sind und sich gerade mit einer 
zarten Membran umgeben haben. Man sieht an diesen beiden Figuren, 
daß eine Anzahl Pyrenoide aufgelöst worden sein müssen, denn die zwei 
abgebildeten Keimlinge enthalten nur deren zwei. Wenn man die anderen 
Bilder der Abb. 13 und 14 genau beschaut, so sieht man auch, daß die 
Zweizahl der Pyrenoide fast überallvorkommt, und daß sie auch ziemlich 
lange Zeit beibehalten wird. Man kann aber auch weiter feststellen, daß 
Ausnahmen vorkommen können; denn die in Abb. 13, 6 und 14, 3 darge- 
stellten einkernigen Keimlinge führen drei Pyrenoide, wogegen in den 
meisten zweikernigen Keimlingen — ausgenommen in den in Abb. 13, 3 
abgebildeten —noch immer bloß 2 Pyrenoide vorhanden sind. Es ist mög- 
lich, daß die Substanz der aufgelösten Pyrenoide im Stoffwechsel des bei 
der Keimung kräftig einsetzenden Wachstums verbraucht wird. 


Trotz der suggestiven Befunde in den Keimlingen fehlte noch ein 
Glied in der Kette der Beweisführung für den Verteilungsmechanismus 
des Heterochromosoms in den Gametophyten und das war die Unter- 
suchung der somatischen Kernteilung in den aus den Zoosporen hervor- 
gehenden haploiden Individuen. Ich habe schon erwähnt, daß während 
des Hochsommers das Material von Cladophora Suhriana am angegebenen 
Standort gänzlich eingezogen war. Dieses Verhalten teilt diese Art mit 
allen anderen von mir beobachteten Arten. Ich nahm daher an, daß sich 
die Pflanze möglicherweise zu Beginn der kälteren Jahreszeit regene- 
rieren werde, zumal die Cladophoren im allgemeinen kühlere Temperatur 
bevorzugen. Das Verhalten der Zoosporenkeimlinge in meinen Kulturen 
bestärkte mich in dieser Vermutung und ich nahm weiter auch an, daß 
im Herbst aus diesen, möglicherweise durch die hohe Temperatur in 
ihrem Wachstum gehemmten Keimlingen die Gametophyten hervor- 
gehen würden. Ich besuchte daher gegen Ende Oktober den Standort 
der hier besprochenen Art wieder auf, und, wie schon in der Einlei- 
tung dargelegt wurde, hatte ich diesmal nicht nur Erfolg im Auffinden 
des Materials, sondern es bestätigte sich auch meine Vermutung über 
die Natur desselben. Die Herbstexemplare waren tatsächlich Gameto- 
phyten. 

Die gleich am Tage des Einsammelns vorgenommenen Nachtfixie- 
rungen (vgl. S. 477) erleichterten mir sehr wesentlich die Untersuchung 
der Mitosen, und es stellte sich dabei heraus, daß in der Zeit zwischen 
Mitternacht und 4 Uhr früh der Vorgang der Kernteilung am regsten 
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war. An der Hand der Abb. 15 und 16 mögen nun die Vorgänge der Kern- 
teilung geschildert werden. 

In Abb. 15 ist die Mitose des Gametophyten vom Typus n + x darge- 
stellt. Im Ruhekern finden wir außer dem feinen Netzwerk einen Nucle- 
olus und das Heterochromosom (Abb. 15, 1). Schon in frühester Prophase 
(Abb. 15, 2) ist dieses gespalten, und die Ausdifferenzierung der Chromo- 





Abb. 15. 


somenschleifen geht in ganz ähnlicher Weise vor sich, wie es bei den 
somatischen Kernen des Sporophyten gezeigt wurde (Abb. 15, 3—4). In 
der Metaphase treten 6 Chromosomen verschiedener Länge und daneben 
das gespaltene Heterorchromosom (in Abb. 15, 5 links) auf. Abb. 15, 6 
zeigt die Spaltung der Chromosomen, und, da diese wie bei den diploiden 
Kernen unregelmäßig orientiert sind und dabei teilweise in der Ver- 
kürzung erscheinen, ist die Agnoszierung des Heterochromosoms schwie- 
rig. Immerhin, man kann in der Abb. 15, 6 ganz deutlich 7 Paare Spalt- 
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hälften zählen. Bei der Anaphase und Telophase, wo die Autosomen 
gestreckt erscheinen, tritt wiederum ihre verschiedene Länge in Erschei- 
nung und hier kann man auch im allgemeinen das Heterochromosom von 
den 6 Autosomen unterscheiden, wenn auch nicht immer (Abb. 15, 7—9). 
Abb. 15,7 ist deswegen bemerkenswert, weil die Chromosomen in der 
Lage der Telophase sind, der Kernraum aber in der Längsstreckung zu- 
rückgeblieben ist. Die Spindel — wenn man sie so nennen darf — wird 
auch hier vom in die Länge sich streckenden Kernraum geliefert. Einen 
richtigen Spindelkörper konnte ich auch bei der somatischen Kernteilung 
der Gametophyten nicht nachweisen. Wohl aber fand ich gar nicht selten 
an den Polen je ein centrosomartiÿes Körnchen, wie dies Abb. 15, 7—8 
zeigen. Daß man dieses winzige Körnchen nicht immer sieht, dürfte 
auf die jeweilige Orientierung der Spindelfigur wie auch auf den 
Differenzierungsgrad des Präparates zurückzuführen sein. Abb.15, 10 
zeigt schließlich einen Telophasekern mit Nucleolus und Heterochro- 
mosom. 

Die Kernteilung im Gametophyten vom Typus n + 0 verläuft natür- 
lich ganz analog. Die Ruhekerne enthalten hier bloß den Nucleolus, der, 
ebenso wie bei der somatischen Mitose der diploiden Kerne, in der Meta- 
phase nicht mehr vorhanden ist (Abb. 16, 7—4). 

In der Abb. 16, 4 sieht man sehr deutlich den Beginn der Längs- 
spaltung der Chromosomen, die in Abb. 16, 5 bereits vollkommen durch- 
geführt ist. Abb.16, 6, 7, 9 zeigt das Auseinanderweichen der Chromo- 
somen, wie üblich parallel zur Spindelachse. Ein Vergleich der Abb. 16, 6 
und 9 mit Abb.9, 4 oder 10, 3 überzeugt uns, daß es sich um den gleichen 
Chromosomensatz handelt. Die relativen Längenverhältnisse zwischen 
den einzelnen Chromosomen treten hier wieder in Erscheinung. Die 
Chromosomen sind hier bloß etwas gedrungener, das hängt mit der im all- 
gemeinen etwas geringeren Durchschnittsgröße der Gametophytenkerne 
zusammen. Eine späte Telophase ist in Abb. 16, 8 zu sehen, in der die 
Auflösung der Chromosomen beginnt. Dabei fällt die binäre Anordnung 
der Chromosomenspuren auf, doch kann ich nicht entscheiden, ob es 
sich dabei um eine verfrühte Spaltung, oder ob es sich bloß um eine 
räumlich bedingte Faltung handelt. Meines Erachtens dürfte es sich 
eher um das letztere handeln. Abb. 16, 10—11 zeigt schließlich zwei ältere 
Telophasekerne mit weiter fortgeschrittener Zerstäubung der chromo- 
somalen Substanz und, was wichtig ist, mit dem Wiederauftreten der neu- 
gebildeten Nucleolen. Diese sind in den beigegebenen Abbildungen noch 
sehr klein und schwach gefärbt. Schließlich sei noch erwähnt, daß ich 
auch hier öfters in der Lage war, Centrosomen an den Spindelpolen nachzu- 
weisen (Abb. 16,9). Letztere Abbildungist auch auseinem weiteren Grunde 
bemerkenswert ; unten sieht man einen nucleolenartigen Körper, von dem 
ich aber nichts weiteres aussagen kann. Es ist denkbar, daß hie und da 
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Nucleolenreste auch über die Prophase hinaus erhalten bleiben. Wenn 
dies der Fall ist, so gehört dieses Verhalten jedenfalls zu den Seltenheiten. 
Außerdem sieht man an dem einen Chromosom in der unteren Hälfte ein 
trabantartiges Anhängsel (was übrigens in der Abb. 15, 8 ebenfalls zu 
sehen ist). Auch diese Bildungen sind äußerst selten und ich führe 
ihr gelegentliches Vorkommen auf die chromomere Gliederung der Chro- 





Abb. 16. 


mosomen zurück, wie sie fast immer bei dieser (ladophora-Art mehr oder 
weniger deutlich wahrzunehmen ist. Denn - - und das gilt auch für die 
Kerne der Sporophyten - - nur in der Metaphase erscheinen die Chromo- 
somen glatt konturiert, sonst ist immer eine mehr oder weniger klare 
Gliederung in chromomerenartige Abschnitte zu sehen. Damit stimmt 
auch Cladophora glomerata und, aus den Abbildungen von Miss HIGGINs 
zu schließen, auch Cladophora flavescens überein. 
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V. Schlußbemerkungen. 

In den vorangegangenen Kapiteln glaube ich den Beweis für meine 
Angabe vom Jahre 1928, laut welcher bei Cladophora Suhriana ein He- 
terochromosom vorkommt, in genügend erschöpfender Weise erbracht zu 
haben. Wir haben gesehen, daß bei dieser Pflanze das Heterochromosom 
während aller Stadien der ontogenetischen Entwicklung, sowohl im 
ruhenden Kern als auch in den verschiedenen Phasen der Mitose scharf 
individualisiert hervortritt. Das Verhalten des Heterochromosoms 
während der Kernmorphogenese wie auch sein spezifisches Färbungsver- 
mögen gegenüber elektiven Farbstoffen haben weiter gezeigt, daß eine 
Verwechslung mit dem Nucleolus oder einem Nucleolenrest ganz ausge- 
schlossen ist, und daß vielmehr das fragliche Gebilde alle jene charakte- 
ristischen Züge aufweist, die in den letzten Jahren für die Heterochromo- 
somen der verschiedensten tierischen und pflanzlichen Organismen als 
typisch erkannt wurden. 

Auffallend ist aber, daß weder Föyn (9) bei Cladophora pellucida, 
noch Miss Hıcaıns (21) bei Cladophora flavescens, noch Fräulein List 
(24) bei ihrer kürzlich vorgenommenen Untersuchung von Cladophora 
glomerata ein Heterochromosom nachweisen konnten. Es ist bekannt, 
daß HARTMANN (14, 15) in entschiedener Form meine Befunde an Clado- 
phora Suhriana abgestritten hat. Ich habe schon in einem früheren 
Aufsatz (39) darauf hingewiesen, daß nicht alle Arten von Cladophora 
gleich günstig für eine detaillierte karyologische Untersuchung sind, weil 
mit zunehmender Zahl der Chromosomen diese gerade in den entschei- 
denden Phasen stark gekürzt erscheinen, so daß auffallende Größen- 
unterschiede nicht mehr mit Sicherheit festzustellen sind. So haben Clado- 
phora pellucida nach Föyn 32, Cladophora flavescens nach Hıcaıns 24 
und Cladophora glomerata, für die ursprünglich T’SERCLAES (48) 68 an- 
gegeben hatte, nach der Untersuchung meiner Schülerin Fräulein List 
64 Chromosomen. Bei Cladophora pellucida sowohl als auch bei Clado- 
phora glomerata fällt die kurze gedrungene Form der Chromosomen auf, 
und es ist, namentlich mit Rücksicht auf ihre hohe Zahl (besonders bei letz- 
terer Art) begreiflich, daß eine genauere Analyse des Chromosomensatzes 
sehr erschwert ist. Schwerwiegender erscheint mir die Angabe von Miss 
Hiaerns über Cladophora flavescens, für die sie äußerst klare Bilder gibt, 
aus denen hervorgeht, daß die Chromosomen, ähnlich wie bei Cladophora 
Suhriana, langgestreckt sind. Hier gewinnt man unbedingt den Ein- 
druck, daß die Verfasserin wohl kaum ein etwa vorhandenes Hetero- 
chromosom übersehen haben kann. Allerdings, ich muß noch erwähnen. 
daß trotz der dank ihrer geringen Chromosomenzahl relativ leichten 
Analysierbarkeit der Kernvorgänge von Cladophora Suhriana, es doch viel 
Mühe kostet, die Einzelheiten aufzudecken, weil die Kerne doch im all- 
gemeinen eine ziemlich geringe Größe haben. 
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Mir erscheint es daher wichtig, allen jenen Fällen, bei welchen bisher 
mehrere, oder ,,1—2“ Nucleolen angegeben werden, eine besondere Auf- 
merksamkeit zuzuwenden. Man müßte zunächst in solchen Fällen 
trachten, eine verläßliche elektive Färbung auszuarbeiten, um prüfen zu 
können, ob sich alle diese Nucleolen färberisch auch wirklich gleich ver- 
halten. Ich habe gerade im Falle von Cladophora Suhriana zeigen können, 
wie wichtig für die richtige Interpretierung der hier in Betracht kommen- 
den Kernvorgänge ein klares färberisches Auseinanderhalten der frag- 
lichen Gebilde ist. Das HeıpenHamsche Hämatoxylin, so wertvoll es 
für das Kernstudium im allgemeinen ist, läßt einen da im Stich und ich 
selbst bin anfangs einem Irrtum verfallen, indem ich ursprünglich den 
Nucleolus für das Heterochromosom gehalten hatte. Dieser Irrtum war 
um so leichter verständlich, als sehr oft der Nucleolus in der hetero- 
typen Prophase einen Längsspalt aufweist (vgl. Abb. 7, 7—11, 11—13). 
Wie dieser Längsspalt eigentlich zu erklären ist, kann ich nicht sagen; 
entweder handelt es sich um eine optische Täuschung, oder es handelt 
sich tatsächlich um eine Spaltung, wie sie übrigens auch bei Cladophora 
glomerata gar nicht s&lten zu beobachten ist. 

Damit möchte ich bloß sagen, daß es zweifellos verfrüht wäre, vom 
Falle Cladophora Suhriana auf die anderen Arten dieser Gattung Schlüsse 
zu ziehen, weil weitere ins Einzelne eingehende Untersuchungen nötig 
sind, wie es andererseits von HARTMANN etwas verfrüht war, auf Grund 
des Verhaltens einiger weniger ihm bekannter Fälle das Vorhandensein 
eines Heterochromosoms bei meiner Art abzuleugnen. Selbst wenn 
dieser Fall vollständig vereinzelt dastünde, hat man dazu wohl keine 
Berechtigung. Ich will jedoch hinzufügen, daß ich gar nicht so überzeugt 
bin, daß es sich beim Verhalten von Cladophora Suhriana um einen Ein- 
zelfall handelt. In meiner vorläufigen Mitteilung (35 S. 272, Fußnote) habe 
ich erwähnt, daß auch andere Arten sich ähnlich wie die hier besprochene 
Art verhalten. Diese Angabe beruht auf einer vorläufigen Übersicht 
meiner Präparate, die ich aber noch nicht eingehender studieren konnte. 
Sicher kann ich dies für Cladophora repens1 sagen, die, wie ebenfalls 
schon (35) berichtet wurde, diploid 8 Autosomen hat und in der he- 
terotypen Metaphase 4 Gemini und ein besonders großes Heterochromo- 
som zeigt. Doch da ich auch diesen Fall noch nicht genauer analysiert 
habe, will ich mich darauf nicht weiter einlassen. 

Abgesehen aber von all diesem sehe ich keine zwingende Notwendig- 
keit anzunehmen, daß sich alle Arten einer so polymorphen Gattung in 
diesem Punkte unbedingt gleich verhalten müssen. A priori wenigstens 
ist es durchaus denkbar, daß sich die verschiedenen Arten in Bezug auf 


1 Den Artnamen führeich hier nur mit einem gewissen Vorbehalt an, denn die 
Beobachtungen wurden an Keimpflänzchen, die auf versenkten Objektträgern 
aufgingen, gemacht, so daß eine Agnoszierung der Art nicht unbedingt sicher war. 
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das Vorhandensein oder Nichtvorhandensein eines Heterochromosoms 
verschieden verhalten können. Dafür sprechen die Fälle von Cladophora 
pellucida und Cladophora flavescens. 

Ein paar Worte möchte ich trotz der schwierigen Analyse noch über 
Cladophora glomerata einfügen. Fräulein List hat die Frage des Hetero- 
chromosoms unberücksichtigt gelassen, weil sie nicht in der Lage war, 
irgendwelche spruchreife Feststellungen zu machen. In diesem Zusammen. 
hange möchte ich aber doch noch auf die Abb. 17 hinweisen, die einige 
heterotype Prophasen zeigen, die aus meinem Material stammen, welches 





Abb. 17. 


mir bei meiner ersten Mitteilung über die Reduktionsteilung von Clado- 
phora glomerata (34) vorlag. Die in Abb. 17 wiedergegebenen Stadien er- 
heben durchaus nicht den Anspruch auf Vollständigkeit, sie sind aber aus 
einem anderen Grunde von einem gewissen Werte. Ich habe nämlich diese 
Zeichnungen im Februar 1928 angefertigt, zu einer Zeit also, wo ich an das 
Vorhandensein eines Heterochromosoms nicht einmal vermutungsweise 
dachte. Die Zeichnungen sind daher streng empirisch entworfen und werfen 
jetzt erst ein interessantes Licht auf die hier in Rede stehende Frage. 
Abb. 17,6 macht durchaus den Eindruck eines Kernes mit zwei Nucleolen. 
Wenn man aber die Abb. 17,2,3,5 betrachtet, so sieht man, daß der eine 
dieser zwei Nucleolen eine auffallende Ähnlichkeit mit dem Heterochro- 
mosom von Cladophora Suhriana besizt. In Abb. 17,4 war der Nucleolus 
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merkwürdigerweise nicht mehr sichtbar — wohl ein Ausnahmefall —, 
dagegen, aber von einem hellen Hof umgeben, ein Doppelgebilde, welches 
immerhin zu denken gibt. Mehr läßt sich derzeit über diesen Fall nicht 
sagen, und erst eine erneute Untersuchung des Materiales von Fräulein 
List, die ich für die nächste Zeit vorhabe, wird vielleicht eine Entschei- 
dung bringen können. Bei der großen Anzahl der Chromosomen ist aller- 
dings der Erfolg noch fraglich, immerhin glaubte ich, auf diese Befunde 
hinweisen zu müssen. 

Ein anderes Problem, welches mit den Befunden an Cladophora 
Suhriana im Zusammenhang steht, ist das der Geschlechtsbestimmung. 
Schon in meiner ersten vorläufigen Mitteilung (35) hatte ich die Ansicht 
vertreten, daß auf Grund der cytologischen Befunde bei Cladophora 
Suhriana die Gametophyten getrenntgeschlechtig sein müßten. Den 
experimentellen Beweis dafür konnte ich bei dieser Art nicht erbringen, 
wohl aber haben HARTMANN (14) und Föyn (90) für andere Clado- 
phora-Arten, wie auch für die Gattung Chaetomorpha durch eine große 
Anzahl von Versuchen die Getrenntgeschlechtigkeit der gametener- 
zeugenden Individuen aufs klarste erwiesen. 

Wenn man nun das Vorhandensein eines Hetrochromosoms und 
dessen Verteilungsmechanismus gewohnheitsmäßig in Zusammenhang 
mit der Geschlechtsbestimmung bzw. Geschlechterverteilung bringt, so 
kombiniert man zwei Erscheinungen, die auf Grund der bisher gemachten 
Erfahrungen in einem bestimmten Zusammenhang zu stehen scheinen. 
Wenn ich also im Falle von Cladophora Suhriana das Heterochromosom 
mit einem Geschlechtschromosom identifiziert habe, so beruht dies auf 
der Vorstellung, die mit allen derartigen Fällen verbunden wird. Die 
Berechtigung dieser Identifizierung mag fraglich sein, solange die experi- 
mentelle Stützung in diesem speziellen Falle (von Cladophora Suhriana) 
noch aussteht — in diesem Punkte anerkenne ich voll und ganz die 
Forderungen HARTMANNs!. Wenn ich mich also bloß auf den Fall von 
Cladophora Suhriana beschränke, so liegt der Tatbestand folgender- 
maßen: Bei der Reduktionsteilung wird das Heterochromosom so verteilt, 
daß zwei der Tetradenkerne je eine seiner Spalthälften mitbekommen, 
und zwei nicht. In Übereinstimmung damit sehen wir, daß die Zoosporen 
und die daraus entstehenden Gametophyten zweierlei Art sind, die einen 
mit, die anderen ohne Heterochromosom. Gestützt auf die Experi- 
mente von HARTMANN und von Föyn, die die Getrenntgeschlechtigkeit 
der Gametophyten bei Cladophora und Chaetomorpha erwiesen haben, 
kann man, ohne eine sehr groBe Unvorsichtigkeit zu begehen, annehmen, 
daB sich auch die Gametophyten von Cladophora Suhriana so verhalten. 


' Daß mir die Ausführung dieser Versuche im Frühjahr dieses Jahres aus 
Mangel an Material nicht möglich war, habe ich schon in der Einleitung erwähnt. 
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Da nun bei Cladophora morphologische Isogamie herrscht, so haben wir 
im Heterochromosom ein Mittel, um die zwei geschlechtlich differen- 
zierten Gametenarten auch morphologisch (cytologisch) zu unterscheiden. 
In diesem Sinne kann man von einem Geschlechtschromosom sprechen, 
wenn auch zugegeben werden muß, daß diese Bezeichnungsweise streng 
genommen nicht korrekt ist. Es handelt sich eben um ein Korrelat, das. 
genau besehen, mehr suggestiv als bewiesen ist. 

Daß das Heterochromosom speziell im Falle von Cladophora Suhriana 
nicht unbedingt ein Geschlechtschromosom in dem Sinne sein muß, daß 
es im wirklichen Sinne des Wortes ,,Geschlechtsgene‘* überträgt, geht 
auch daraus hervor, daß die andere Hälfte der Gametophyten (also das 
andere Geschlecht) kein Heterochromosom besitzt. Jedoch das Vor- 
handensein eines Heterochromosoms bei Cladophora Suhriana in Abrede 
zu stellen, dazu ist man theoretisch in keiner Weise berechtigt. Ich möchte 
daher vorläufig nur eine vorsichtige Formulierung fassen, dahinlautend, 
daß das Heterochromosom bei Cladophora Suhriana, auf Grund seines Ver- 
haltens bei der Reduktionsteilung und aufGrund seines Verteilungsmecha- 
nismus eine weitgehende Übereinstimmung mit der Diözie der Gameto- 
phyten aufweist und daß wir dank seinem Vorhandensein in die Lage ver- 
setzt werden, die beiden Sorten der Gametophyten (und höchstwahr- 
scheinlich daher auch die beiden Sorten der von diesen erzeugten Game- 
ten) cytologisch zu unterscheiden. Dagegen muß die Frage noch offen 
bleiben, ob das Heterochromosom als solches das eine Geschlecht über- 
trägt oder nicht. 

Was den Typus der X-Chromosomenverteilung bei Cladophora 
Suhriana anbelangt, so habe ich schon in meiner ersten Mitteilung 
darauf hingewiesen, daB der Sporophyt dem Schema des Männchens 
des Protenor-Typus entspricht. Im übrigen weicht aber der Mecha- 
nismus von dem der diplodiözischen Tiere natürlich ganz wesentlich ab, 
worauf auch MAINx in seinem Referat über meine Arbeit aufmerksam 
machte. Vielleicht ist mein Vergleich mit dem Mannchen von Protenor 
daran schuld, daß ich vielfach mißverstanden wurde. Cladophora Suhri- 
ana verhält sich vielmehr so wie die diözischen Moose, bloß mit dem Un- 
terschiede, daß ihr das y-Chromosom fehlt. Der Mangel eines solchen 
scheint mir aber nicht sehr wesentlich zu sein, denn nach unseren bis- 
herigen Kenntnissen dürfte das y-Chromosom in keiner Weise mit der 
Vererbung des Geschlechtes direkt in Zusammenhang stehen, und anderer- 
seits läßt sich zur Stunde nicht sagen, ob es vielleicht nicht doch noch 
Cladophora-Arten gibt, bei denen auch ein y-Chromosom vorhanden ist. 
Dann würde Cladophora Suhriana einen Grenzfall vorstellen, der nur 
jetzt befremdend erscheint, weil man zu wenig Vergleichsbefunde kennt. 
Aus diesen wie auch aus den früher angeführten Gründen verliert die For- 
derung HARTMANNS (15), daß, wenn bei den haplodiplobiontischen Cla- 


Planta Bd. 13. 34a 
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dophoren ein Geschlechtschromosomenmechanismus bestünde, dieser 
nach der Formel zy beschaffen sein müßte, an Schlagkraft. 


Zum Schluß möchte ich noch auf die bisher bekannten Chromosomen- 
zahlen in der Gattung Cladophora hinweisen. Wir kennen bisher folgende 


diploide Zahlen: 
Cladophora repens (?)1 . . . . . 8 
Suhriana? . . . .. 12 
> flavescens . . . . . 24 (nach Hıcaıns) 
„ flaccidet SS. 24 
” pellucida. . . . . . 32 (nach Föyn) 
PR glomerata. . . . . . 64 (nach List) 


Diese Zahlen lassen sofort erkennen, daß es sich um Vielfache von 
4 handelt, und es wird sehr interessant sein zu erfahren, ob sich alle 
Arten dieser Gattung in dieses Multiplaschema einfügen lassen oder ob 





1 Abb. 18. 


auch andere Grundzahlen bekannt werden. Dies wäre für eine natür- 
liche Gliederung der Gattung außerordentlich wertvoll. Jedenfalls könnte 
dies ein Weg sein, den man bei der Artgruppierung dieser so außeror- 
dentlich polymorphen Gattung zu begehen hätte. Allerdings ist die Zeit 
dafür noch nicht gegeben, denn aus diesen wenigen Stichzahlen lassen 
sich keine weitgehenden Schlüsse ziehen. 

Nur noch auf eine Erscheinung sei mir gestattet, anhangsweise ein- 
zugehen. Schon bei meinen ersten Beobachtungen über die Reduktions- 
teilung von Cladophora glomerata war mir ein Verhalten der Spirem- 
schleifen aufgefallen, welches bei der neuerlichen Untersuchung durch 
Fräulein List, und zwar ganz unabhängig von mir, bestätigt wurde. Es 
handelt sich nämlich darum, daß die Gemini, die hier sehr kurz sind, 
aus dem Querzerfall der Doppelspiremschleifen hervorgehen (vgl. 
Abb. 18, 2). Diese Quergliederung der Spiremschleifen ist schon vorher 
(Abb. 18, 1) angedeutet und verstärkt.sich immer mehr, je mehr sich der 

1 Siehe lie Anmerkungen auf S. 522. 


2 Hier sind nur Autosomen angegeben. 
3 Nach eigenen noch unveröffentlichten Beobachtungen. 
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Kern der Diakinese nähert. Da es sich also, wie gesagt, um zwei voll- 
kommen unabhängig voneinander gemachte Feststellungen handelt, 
so kann das kein Zufall sein. Gerade in Hinsicht auf die früher erwähnten 
Chromosomenzahlen scheint mir dieses Verhalten nicht unwichtig zu 
sein, denn es wäre möglich, daß mit zunehmender Vervielfachung der 
Chromosomenzahl (bei Cladophora glomerata sind es eben 16 X 4) sich 
die Chromosomenanlagen zu höherwertigen Komplexen während der 
heterotypen Prophase zusammenlegen. Es könnte sich um einen analo- 
gen Vorgang zur Chromomerenbildung handeln, — wenn auch mit anderen 
Mitteln natürlich — und die Spiremschleifen würden dann ein auch phy- 
logenetisch verständliches Beispiel für ,,Sammelchromosomen“ ergeben. 
Dieser Fall wird jetzt von mir näher verfolgt und es wird sich darum 
handeln nachzuprüfen, ob zwischen der Zahl der Spiremschleifen und der 
der Gemini ein bestimmtes Verhältnis feststellbar ist. 

Damit will ich meine Darlegungen schließen. Die vorliegende Arbeit 
ist nur als Anfang einer Reihe ähnlicher Untersuchungen gedacht, denn 
sowohl aus dem beschreibenden Text als auch aus dem zum Schluß ange- 
fügten Bemerkungen geht die Lückenhaftigkeit unserer Kenntnisse her- 
vor. Das ist selbstverständlich, wenn ein Problem erst angeschnitten 
wurde. Aus diesem Grunde halte ich auch jede verfrühte Verallgemeine- 
rung und jede dogmatische Schlußfolgerung für nicht angezeigt, solange 
nicht das Tatsachenmaterial jenen Umfang erreicht hat, der allgemeine 
Schlüsse zuläßt. 
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DER VERLAUF DER ASSIMILATION VON HELODEA CANADENSIS 
UNTER KONSTANTEN AUSSENBEDINGUNGEN. 
ZUGLEICH EIN BEITRAG ZUR KRITIK DER BLASENZÄHLMETHODE. 
Von 
AUGUST ARNOLD. 

Mit 14 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 3. Januar 1931.) 


Einleitung. 


Als ich mir die Aufgabe stellte, einen Beitrag zu der in den letzten 
Jahren viel erörterten Frage nach dem Tagesverlauf der Assimilation 
zu liefern, schien es mir aus leicht ersichtlichen Gründen von Vorteil, 
diese Untersuchungen an submersen Pflanzen. auszuführen. Helodea 
stand dazu in beliebigen Mengen zur Verfügung. Der durch die Assi- 
milation erzeugte Sauerstoff geht bekanntlich bei Helodea zwei ge- 
trennte Wege. Teils wird er blasenförmig an der Schnittfläche der 
Pflanzen ausgeschieden, teils diffundiert er durch die Membranen in das 
umgebende Wasser. Will man also die Größe der Assimilation quanti- 
tativ erfassen, so muß man einerseits die Blasen, andererseits das Wasser 
auf seinen Sauerstoffgehalt prüfen (siehe z. B. Knızer). Nun kommt es 
aber bei vergleichenden Untersuchungen über den Verlauf der Assi- 
milation bei konstanten Außenbedingungen weniger auf die absoluten 
Werte der Assimilationsintensität an, viel wichtiger ist es, in lang- 
dauernden Versuchen die relativen Assimilationswerte in aufeinander- 
folgenden Zeiten festzustellen. Aus diesem Grunde und weil durch die 
Probeentnahme für die Wasseranalysen die Konstanz der Außenbe- 
dingungen unterbrochen worden wäre, wurde auf die Bestimmungen 
des Sauerstoffgehaltes des Wassers verzichtet und die einfache Blasen- 
zählmethode für diese Versuche in Anwendung gebracht, allerdings unter 
Erweiterung dieser Methode durch Analysen des abgegebenen Gases. 
Die Notwendigkeit dieser Erweiterung hat schon KNIEP eingehend dar- 
gelegt. Da weiterhin für die Blasenzählmethode seit KNIEP mancherlei 
Veränderungen vorgeschlagen worden sind, schien es nicht bedeutungs- 
los, sie erneut einer kritischen Betrachtung zu unterwerfen. 

Planta Bd. 18. 34b 
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Ks galt daher, im ersten Teil dieser Arbeit folgende Punkte zu klären: 

1. Die Schwankungen der Blasengröße. 

2. Prüfung des Wırmortschen Blasenregulierers. 

3. Die Beziehungen zwischen dem Volumen der Blasen und dem 
Sauerstoffgehalt des Gases. 

4. Der Einfluß der Wasserbewegung auf die Diffusionsverhältnisse 
im assimilierenden Sproß. 

Im zweiten Teil soll dann auf den Verlauf der Assimilation von 
Helodea canadensis unter konstanten Bedingungen eingegangen werden !. 


L Teil. Die Blasenzählmethode. 


Die Geschichte der Blasenzählmethode reicht schon fast 100 Jahre zurück. 
DavBeny (1836) und Dutrocuet (1837) waren die ersten, die ihre Aufmerksam- 
keit auf die aus untergetauchten Blättern austretenden Gase lenkten. DUTROCHET 
stellte seine Versuche mit untergetauchten Nymphaea-Blättern an. In den auf- 
gefangenen Gasen fand er bis zu 40% Sauerstoff. DAUBENY, der mit Landpflanzen 
arbeitete, machte die Beobachtung, daß der Sauerstoffgehalt der Blasen um so 
höher ist, je schneller sie abgeschieden werden. Diese Abhängigkeit des Sauer- 
stoffgehaltes der Blasen von der Intensität des Blasenstroms stellten auch CLo&z 
u. GRATIOLET (1851) in Versuchen mit Potamogeton fest. Im Jahre 1864 zeigte 
Juzivus Sacus, daß man durch Zählen der in der Zeiteinheit abgegebenen Blasen 
imstande ist, vergleichende photosynthetische Untersuchungen anzustellen. Da- 
mit war der Grundstein der Blasenzählmethode gelegt. Schon 2 Jahre später 
wurde durch v. WOLKOFF mit dieser Methode beobachtet, daß nach Verdunkeln 
der Pflanze unter Umständen auch Gasblasen abgegeben werden können, und er 
schrieb diese Erscheinung etwaigen in der Pflanze auftretenden Temperatur- 
schwankungen zu. WOLKOFF unterschied also schon zwischen einem „physio- 
logischen‘ Blasenstrom, der durch die Assimilation bedingt ist, und einem ,,phy- 
sikalischen‘‘ Gasstrom, wenn er auch diese Ausdrücke noch nicht benutzte. Durch 
Analysen stellte er fest, daß das Gas aus 54—98% Sauerstoff und etwa 1—2% 
Kohlensäure tzt war. Ferner behauptete WoLkorr, daß die Bla- 
sengröße allein durch die Form der Schnittfläche bedingt sei. Die Blasen müßten 
ein ganz bestimmtes Volumen erreicht haben, ehe sie sich durch die Auftriebs- 
kräfte von der Schnittfläche ablösen könnten. Die prozentuale Zusammen- 
setzung der aus einer Schnittfläche abgegebenen Gase untersuchte im Jahre 
1867/68 auch N. J.C. Miituzr. Er fand, daß die aufgefangenen Gase mindestens 
26% Kohlensäure enthalten, und er behauptete sogar, daß das abgeschiedene 
Gas gegebenenfalls gänzlich aus Kohlensäure bestehen könnte (S. 484). Doch 
machte schon PFEFFER darauf aufmerksam, daß dies ganz unmöglich sei, wenn 
man es mit einer assimilierenden Pflanze zu tun hat. Man muß also annehmen, 
daß MÜLLER mit gasübersättigtem Wasser gearbeitet hat und daß der Blasen- 
strom zum Teil physikalischer Natur war. Im Jahre 1871 bediente sich auch 
Prerrer der Blasenzählmethode. Kon zeigte dann im Jahre 1897, daß die 
Größe der Blasen starken Schwankungen unterworfen ist. Um den hierdurch 
entstehenden Fehler zu vermeiden, führt er seine ,,volumetrische Blasenzähl- 





1 Der experimentelle Teil dieser Arbeit war bereits im Oktober 1929 abge- 
schlossen. Die erst im Jahre 1930 erschienenen Arbeiten von BOONSTRA, HARDER, 
KosTyYTscHEw und seinen Mitarbeitern und TSCHESNOKOW u. BAZYRINA konnten 
jedoch noch bei der Besprechung der Ergebnisse berücksichtigt werden. 
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methode“ ein. Diese besteht darin, daB man die an einem abgetrennten Blatt 
sich bildenden Blasen auf eine Mikrometerskala projiziert und so durch Messen 
des Durchmessers auch über das Volumen der Blasen Aufschluß gewinnt. Daneben 
muß dann noch die zeitliche Aufeinanderfolge der Blasen festgestellt werden. Auf 
diese Weise gelangte Kout zu verhältnismäßig befriedigenden Ergebnissen. Auch 
PANTANELLI hat 1904 in seinen Versuchen den Durchmesser der Gasblasen mit- 
berücksichtigt. 

Gasübersättigtes Wasser muß nun nicht immer, wie bei N. J.C. MÜLLER, mit 
Kohlensäure übersättigt sein, sondern es kann auch Luftim Überschuß enthalten, 
wie dies stets bei nicht lange genug abgestandenem Leitungswasser der Fallist (vgl. 
Knıer 1915, S. 485—487). Daß auch Caleiumbikarbonatlösungen übersättigten 
Charakter zeigen können, werden wir später sehen. — Auch der Einfluß bestimm- 
ter Stoffe auf die Assimilation ist mit Hilfe der Blasenzählmethode studiert wor- 
den. Es sei hier nur an die Arbeiten von BERNARD (1878), Schwarz (1881), 
JacoBı (1899) und TreBoux (1903) erinnert. Einer Änderung der Blasengröße 
suchte letzterer dadurch vorzubeugen, daß er die Sprosse schon am Tage vor- 
her abschnitt, so daß die Schnittfläche beim Versuch nur aus toten Zellen ge- 
bildet wurde. PANTANELLI (1904) zerfetzte die mit einem Rasiermesser herge- 
stellte Schnittfläche mit Nadeln. Er glaubte, dadurch einen ausgiebigeren Blasen- 
strom zu erhalten. Bis dahin hatte man sich aber noch nicht die Frage vorge- 
worfen, ob die Zusammensetzung der Gase in den Interzellularen dadurch eine 
nennenswerte Veränderung erfährt, daß ein Teil des Gases in das umgebende 
Wasser hinausdiffundieren muß. ANGELSTEIN ging daher im Jahre 1910 auf diese 
Frage näher ein. Er kam dabei zu dem Ergebnis, daß 1. der Gasdruck in den 
Interzellularen einer abgeschnittenen Pflanze nur unwesentlich höher ist als der 
äußere Luftdruck, daß 2. aller Sauerstoff als Gas durch die Schnittfläche abge- 
geben wird, wenn nur das Wasser so stark mit Sauerstoff gesättigt ist, daß dieser 
letztere sich mit dem in der Atmosphäre im Gleichgewicht befindet. Diese Über- 
legung ANGELSTEINs ist jedoch falsch, wie KNIEP 1915 in seiner ausgezeichneten 
Kritik der Blasenzählmethode nachweisen konnte. Daß nämlich ein nicht unbe- 
trächtlicher Teil des produzierten Sauerstoffs ins Wasser diffundiert, konnte er 
durch Analysen des die Pflanze umgebenden Wassers nach der Methode von 
WINKLER feststellen. Er wies darauf hin, daß man unbedingt auch das Wasser 
analysieren muß, wenn man den durch die Assimilation produzierten Sauerstoff 
quantitativ erfassen will. Dadurch wird allerdings ein steter Wechsel des Ver- 
suchswassers nötig, und die Einfachheit der Blasenzählmethode wird beeinträch- 
tigt. Weil es mir in meinen Untersuchungen nur auf relative Assimilationswerte 
ankam, konnte ich auf die Analysen des Wassers verzichten. Auf die von KNIEP 
auseinandergesetzten Diffusionsverhältnisse werde ich noch mehrfach zurück- 
kommen. Kxnıer konnte vor allem darlegen, daß die Blasenzählmethode zu ver- 
gleichenden Untersuchungen recht brauchbar ist. Mit ihrer Hilfe gelang es ihm, 
die minimale Lichtintensität festzustellen, die zur Erreichung positiver assimila- 
torischer Leistung notwendig ist. Solche Bestimmungen des Kompensations- 
punktes wurden 3 Jahre später von H. PLAETZER (1918) mit der gleichen Methode 
ausgeführt. Im Jahre 1921 suchte WILMOTT die für quantitative Bestimmungen 
bisher nicht geeignete Blasenzählmethode für solche brauchbar zu machen. Um 
die Blasengröße konstant zu halten, konstruierte er einen „‚Blasenregulierer“ aus 
Glas, der über die Schnittfläche des Sprosses gestülpt wird und seitlich eine ka- 
pillar ausgezogene Öffnung trägt, aus der stets gleichgroße Blasen abgegeben 
werden sollen. Den Einfluß der Diffusion, also der Abgabe des Sauerstoffs in 
geléster Form durch die Membranen der Zellen, sucht er dadurch abzuwenden, 
daß er den Stickstoff des Wassers, in dem der Sproß assimiliert, völlig durch 
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Sauerstoff ersetzt. Wir werden uns mit seiner Neuerung noch zu beschäftigen 
haben. 1923 wurde diese Methode durch Bose weitgehend mechanisiert. Er baute 
Registrierapparate, mit denen er die Folge gleichgroßer Sauerstoffblasen auf- 
zeichnete. Die Diffusion des Sauerstoffs ins umgebende Wasser umging er ähnlich 
wie WILMOTT. In einer neuerdings erschienenen Arbeit wurde von GORSKI (1929) 
eine komplizierte Analysenapparatur mit eingebautem modifiziertem Krogh- 
apparat beschrieben. 

Diese kurze Geschichte der Blasenzählmethode zeigt, daß sie im Laufe 
der Zeit manche Änderungen erfahren hat, Änderungen, die gelegentlich 
auch auf Kosten der Einfachheit dieser Methode angebracht wurden. 


A. Zur Methodik. 

1. Die Versuchspflanze. Die Versuchspflanze war Helodea canadensis, 
die teils einem Teich in Nienberge bei Münster, teils einem Schloßgraben 
bei Castrop-Rauxel entstammte. 

In diesem Schloßgraben, in dem sich kaum andere Wasserpflanzen ange- 
siedelt hatten, wuchs sie sehr üppig. Die Spitzen der Sprosse reichten meist bis 
über die Wasseroberfläche. An beiden Standorten war die Helodea stets dem 
Sonnenlicht exponiert. Die Pflanzen wurden im Botanischen Institut in Aqua- 
rien weiter kultiviert. Das im November bepflanzte Aquarium stand im Gewächs- 
haus und war gelegentlich dem gedämpften Sonnenlicht ausgesetzt. Helodea ge- 
dieh anfangs nicht schlecht. Später zeigten sich Schädigungen. Die Pflanzen 
trugen teilweise ausgebleichte Blätter und schienen nebenbei unter der warmen 
Temperatur des Gewächshauses zu leiden. Das im April mit frischem Material 
bepflanzte zweite Aquarium wurde deshalb auf dem Balkon des Instituts an einer 
Mauer so aufgestellt, daß die Pflanzen niemals dem direkten Sonnenlicht aus- 
gesetzt waren. Hier wuchs Helodea sehr üppig. Die Sprosse zeigten mehr oder 
weniger deutlich die Tendenz, dem Lichte zuzuwachsen. Mit diesem Material 
wurden die meisten Versuche angestellt. Schwer war es, wegen der starken Tem- 

peratursteigerungen in einem dem direkten Sonnenlicht ausgesetzten Aquarium 
Pflanzen zu ziehen. Immerhin wurde es versucht, und in einigen Versuchen 
wurden dort gewachsene Sprosse benutzt. Diese sind in den Versuchsprotokollen 
als „in der Sonne kultiviert“ bezeichnet worden. 

Für jeden Versuch wurde ein Sproß (seltener zwei Parallelsprosse) 
von meist 6 cm Länge benutzt. Er wurde stets in 20 cm Entfernung von 
der Lichtquelle mit Glasklammern oder einfach mit Bast an einem in der 
Assimilationskammer festmontierten Glasstab so befestigt, daß die 
Schnittfläche der Sprosse etwa 3 cm unter der Wasseroberfläche lag und 
sie selbst sich genau in der Lampenachse befanden. 


2. Die Assimilationskammer. Das Assimilationsgefäß war ein kleines 
Aquarium von 2550 ccm Inhalt. Nur selten wurde ein solches von 
1500 ccm Inhalt benutzt. Es enthielt auch ein Thermometer, das 1/,0° 
abzulesen gestattete. Die Assimilationskammer war zur weitgehenden 
Konstanthaltung der Temperatur in einer 18 1 fassenden Glaswanne so 
aufgestellt, daß zwischen dem Sproß und der äußeren Glaswannenwand 
4 em Wasserschicht außer den zwei Glaswänden vom Licht zu passieren 
waren. Zwischen Glaswanne und Lampe lag die Kühlküvette von 5 cm 
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Dicke, die dauernd von Leitungswasser durchflossen wurde. Die infra- 
roten Strahlen wurden durch diese 9 em dicke Wasserschicht zwar weit- 
gehend aber nicht restlos zurückgehalten. Von der bekannten Methode, 
das Infrarot durch Kupfersulfat- bzw. Ferrosalzlösungen absorbieren zu 
lassen, wurde wegen der damit verbundenen Änderung der Lichtqualität 
abgesehen. Um die von den Seitenwänden der Küvette reflektierten 
Lichtstrahlen abzuhalten, war an der dem Aquarium zugewandten Seite 
eine Blende angebracht worden. Die Lampe war in ein Gehäuse einge- 
schlossen, wie es für Mikroskopierlampen von der Firma Zeıss her- 
gestellt wird (vgl. Abb. 1). 

3. Die Lichtquelle. Als Lichtquelle wurden elektrische Lampen von 
100 Watt benutzt. Um die Größe der Beleuchtungsstärke der jeweils 





Glasstab, an dem der Sproß befestigt 
wird mit blasklammern 


Abb. 1. 


benutzten Lichtquelle festzustellen, wurde ein von Fr. ScHMIDT und 
Haznsc#H in Berlin nach Angaben von BECHSTEIN konstruiertes Lux- 
meter verwendet. Das Luxmeter wurde in der Entfernung von der 
Lampe aufgestellt, in der sich der beim Versuch benutzte Sproß befand. 
Zwischen Luxmeter und Lampe war wie beim Versuch außer der 5 cm 
dicken Kühlküvette noch eine 4 cm dicke Wasserschicht zwischen zwei 
Glaswänden eingeschoben. 

Die elektrischen Lampen wurden anfangs der städtischen Licht- 
leitung angeschlossen. Es zeigte sich jedoch ein oft beträchtliches 
Schwanken der Spannung (bis zu 20—25 Volt). Auch PLAETZER hatte in 
ihren Versuchen mit diesen Störungen zu kämpfen, bis sie schließlich eine 
Akkumulatorenbatterie als Stromquelle benutzte. O. WARBURG gibt an, 
daß nach Bestimmungen der P.-T.-Reichsanstalt die Lichtstärke einer 
Halbwattlampe (Metallfadenlampe) um 8% schwankt, wenn die Span- 
nung um 5 Volt sich ändert. Das wären für eine Lampe von 4000 Lux 
etwa 300 Lux für 5 Volt. Da die Voltschwankungen bei der benutzten 
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Stromquelle aber 20—25 Volt betrugen, wären also die Lichtschwan- 
kungen noch größer als bei O. WARBURG. Sie sind sicherlich bei jeder 
Lampenart verschieden. Bei unserer Lampe erreichten sie gewiß nicht 
derartig extreme Werte, doch waren die selbst dem menschlichen Auge 
deutlich bemerkbaren Lichtschwankungen zum großen Teil die Ur- 
sachen für die so unregelmäßige Aufeinanderfolge der Gasblasen in den 
Versuchen. Diese Stromquelle wurde daher aufgegeben und dafür eine 
im Botanischen Institut vorhandene Akkumulatorenbatterie benutzt. 
So wurde erreicht, daß die Lampe ruhig brannte. Doch da die Lichtstärke 
der Lampe von der Spannung der Batterie abhängt, mußte im Laufe der 
Entladung der Batterie das Licht an Stärke abnehmen. Dies zeigt 
folgende Tabelle: 








Volt | Lux in 20 em Entfernung 
54 L 4800 
aa 
52 | 4200 
51 3880 


Das Ampèremeter zeigte bei 51 Volt 1,94 Amp. an. Daraus errechnet 
sich der Eigenwiderstand der Lampe zu w = < = 26,3 Ohm. Wird nun;, 
d. h. die Stromstärke konstant auf 1,94 Amp. gehalten, so ist auch das 
Licht konstant (3880 Lux). Das ist bei 51 Volt ohne weiteres der Fall. 
Bei höherer Spannung mußte ein Zusatzwiderstand eingeschaltet werden. 
Hierfür wurde ein Schieberheostat verwendet. Die Größe des Wider- 
standes wurde empirisch in Zentimeter gemessen, um die der Schieber des 
Rheostaten vom Nullpunkt aus verschoben werden mußte, damit eine Be- 
leuchtungsstärke von 3880 Lux erhalten wurde (siehe folgende Tabelle): 








Volt Widerstand | Ohm 
| cm | 
T | 
54 7,5 | 1,5 
53 5,1 | 1 0 
52 | 2,5 | 0,5 
51 | 0,0 i 0,0 


Beim Versuch wurde dauernd die Spannung am Voltmeter kontrol- 
liert und der notwendige Widerstand eingeschoben. Da am Voltmeter 
aber ?/,. Volt geschätzt werden mußte, so war das Verschieben des 
Rheostaten mit der Hand ungenau und ungleichmäßig und zugleich un- 
praktisch wegen der dauernden Kontrolle. Nun fiel erfahrungsgemäß 
die Spannung dieser Batterie in etwa 12 Stunden um 2 Volt. Der erfor- 
derliche Widerstand, der in der gleichen Zeit durchlaufen werden mußte, 
entsprach genau dem Widerstand eines 92 em langen Drahtes. Dieser 
Draht wurde um eine Scheibe von 92 cm Umfang gespannt, die, an der 
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Achse des Stundenzeigers einer Uhr montiert, sich in 12 Stunden einmal 
drehte. Bei einer Anfangsspannung von 53,4 Volt und 92 em ,,Dreh- 
widerstand‘‘ waren demnach 4000 Lux zu erwarten. War die Anfangs- 
spannung höher, so mußte auf dem Schieberheostaten ein Hilfswider- 
stand mit hinzugenommen werden. Folgende Tabelle gibt die für 
4000 Lux Lichtstärke zu fordernden Widerstände. 








Volt | Schieberheostat Drehwiderstand 
cm | cm 
53,4 0,0 | 92 
51,4 0,0 | 0 
oder 
54,1 1,7 92 
52,1 1,7 0 
oder 
55,0 4,25 92 
53,1 | 4,25 | 0 


Das Schema des Stromkreises gibt Abb. 2 wieder. 


Es muß bemerkt werden, daß, vielleicht in Abhängigkeit von der 
Ladedauer, die Spannung in einer ganz bestimmten Höhe etwa bei 53,8 
oder 52,5 Volt mehr oder weniger lange Zeit konstant bleibt. Für diese 
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Abb. 2. 


Zeit muB das Uhrwerk dann angehalten werden.. Sehr wesentlich für die 
Verteilung der Lichtstarke einer Lampe ist die Beschaffenheit des Licht- 
quellpunktes d. h. des Ausgangspunktes der Strahlung. Der leuchtende 
Metalldraht umgibt bei einer gewöhnlichen Lampe ringförmig die Lam- 
penachse. Dadurch ist das Licht in der Lampenachse, also dort, wo 
auch der assimilierende Sproß sich befindet, stark geschwächt (vgl. 
SIERP 1918). Es wurde also eine Lampe gewählt, deren leuchtende 
Metalldrahtspiralen in der Lampenachse zu einer Fläche mehrere Male 
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hin und her gezogen sind. Es wurde auch die Verteilung der Licht- 
stärke in der näheren Umgebung der Lampenachse gemessen. 


In der Lampenachse . . . ....... 4700 Lux 
1 cm von der Lampenachse entfernt. . . 4700 ,, 

3372 7 7 7 1400 7 | machallen Seiten. 
. site fs = pes ., 

Die Verteilung der Lichtstärke ist also recht gleichmäßig. 

4. Das Assimilationsmedium. Das Assimilationsmedium war bei 


einigen Versuchen Leitungswasser, das mindestens 14 Tage offen an der 
Luft gestanden hatte. Meistens wurden aber Kalium-, Natrium- oder 
Calciumbikarbonatlésungen benutzt, deren hohe CO,-Tension eine starke 
Assimilati öglichte. 

Während NATHANSOHN (1907), O. WARBURG (1919), Benzoxe (1921, 1923), 
Harper (1921) und auch Wırmorr (1921) annehmen, daß nur die ,,freie Kohlen- 
säure“, d. h. die, die außer der Karbonatkohlensäure noch in der Lösung vorhan- 
den ist, von den Pflanzen für die Assimilation ausgenutzt wird, ist durch die Ver- 
suche von RuTTNER (1921), Daum (1926) und Scaurow (1926) sichergestellt 
worden, daß Wasserpflanzen auch die geringe CO,-Tension einer reinen Calcium- 
karbonatlösung noch ausnutzen können. Da aber für jedes aufgenommene CO,- 
Molekül 2 OH-Ionen im Assimilationsmedium auftreten, ist der Assimilation durch 
die immer stärker werdende Alkalität des Wassers sehr bald eine Grenze gesetzt. 

Über die freie Kohlensäure in Natriumbikarbonatlösungen macht Wırmorr 
(1921) einige Angaben. Das Verhältnis u ist nach ihm 0,29. Daraus er- 
gibt sich für eine 0,1 mol. Natriumbikarbonatlösung ein Gehalt an freier Kohlen- 
säure von 2,9 Vol.-Proz. W. O. James, der die Wirkung der Kohlensäure auf die 
Assimilation untersuchte, fand nur wenig davon abweichende Werte. Wir ent- 
nehmen seiner 1928 erschienenen Arbeit folgende Tabelle: 

















NaHCO;-Konzentration Freie Kohlensäure NaHCO;-Konzentration | Freie Kohlensäure 
8% vol.-% (0°, 760 mm) 8% vol.% (0°, 760 mm) 
0,02 0,064 0,30 0,96 
0,05 0,16 0,40 1,28 
0,10 0,32 0,60 | 1,92 
0,20 0,64 | 
100 ccm einer 0,1 mol. Lösung enthalten also 2,7 ccm freie Kohlensäure. Der 
Faktor MR... - hat bei James den Wert 0,31. Da nun außerdem der 


fr. Kohlensäure 
Diffusionskoeffizient der Kohlensäure in Wasser 54,8mal so groß ist wie der des 
Stickstoffs, so wird im Wasser ein stärkeres Kohlensäuregefälle kaum auftreten, 
wenn darin eine Pflanze assimiliert. 

L.-G. RomeLı (1927) behauptet jedoch, daß durch alleinige Diffusion der 
Kohlensäure in stagnierendem Wasser der Kohlensäurebedarf stark assimilieren- 
der Zellen nicht befriedigt werden kann, wenn zwar auch der Gehalt des Wassers 
an Kohlendioxyd in anderer als in freier Form die Kohlensäurediffusion stark 
erleichtere. Diese Behauptung wird aber durch die exakten Versuche JAMES 
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(1928) entkräftet. James konnte nämlich mit der WınkLerschen Methode 
nachweisen, daß die Intensität der Assimilation in stagnierender NaHCO,-Lö- 
sung nur sehr unmerklich von der in fließendem Assimilati dium verschie- 
den war. 

In meinen Versuchen wurden im allgemeinen solche stagnierenden 
Lösungen benutzt. Sowohl die KHCO,- als auch die NaHCO,-Lésungen 
wurden erst kurz vor dem Versuch durch Auflösen der reinen Salze in ab- 
gestandenem destilliertem Wasser hergestellt. Die Lösungen hatten eine 
Konzentration von 0,025—0,15 Mol. Nach ANGELSTEIN 1910 sollte eine 
mehr als 1,1% KHCO,-Lösung schon schädlich auf die O,-Produktion 
wirken. Ich gebrauchte nun in einigen Versuchen 0,15 molare NaHCO,- 
Lösungen (1,26%). Wie das nachfolgende Versuchsprotokoll zeigt, ließ 
die Assimilation trotz 4stündiger Versuchsdauer nicht nach: 

















Tem e Gas Vol. 

- | Lo Te 
9,10 15,6 37,1 0,000690 0,000256 
9,39 15,6 38,1 0,000704 | 0,000268 

10,01 | 15,7 37,1 0,000682 | 0,000254 

10,25 | 15,8 35,9 0,000665 0,000239 

11,28 15,9 36,2 0,000676 0,000245 

12,27 | 16,1 37,0 0,000680 0,000252 

13,02 16,2 | 36,6 0,000681 0,000249 





ANGELSTEIN führt die Schädigung auf den hohen osmotischen Druck 
der Lösung zurück und bewies dies dadurch, daß er eine 0,5%ige KHCO,- 
Lösung solange mit KNO, versetzte, bis sie mit einer 1,0- und höher 
prozentigen KHCO,-Lösung isotonisch war. Es trat dann ein Rückgang 
des Blasenstroms ein, wenn der osmotische Druck der Lösung den einer 
1,0%igen KHCO,-Lösung überschritten hatte. Bekanntlich dringt aber 
KNO, leicht in die Zellen ein, so daß ANGELSTEINs Versuche nicht sehr 
beweiskräftig sind. ANGELSTEIN will auch einen Unterschied zwischen 
einer Kalium- und Natriumbikarbonatlösung gefunden haben. Nach 
BENECKE (1921) ist dieser aber nicht vorhanden, und auch in meinen 
Versuchen ließ sich ein solcher nicht feststellen. Es ist möglich, daß bei 
gleichprozentigen K- und Na-Salzlösungen ein Unterschied auftritt, der 
sich bei äquimolaren Lösungen nicht bemerkbar macht. 

Die benutzten Calciumbikarbonatlésungen wurden durch tagelanges 
Einleiten von Kohlensäure in eine Aufschwemmung von Calciumkar- 
bonat in Wasser hergestellt. Am Schluß wurde die klare Lösung vom 
Bodensatz abgehebert und ihr Ca-Gehalt gravimetrisch aus dem Ein- 
dampfrückstand einer bestimmten Menge der Lösung bestimmt. Die 
Gesamtkohlensäure wurde titrimetrisch ermittelt. Die Calciumbi- 
karbonatlösung enthielt 0,1 g% Calciumbikarbonat und 0,047 g% freie 
Kohlensäure. Von dieser Lösung wurden verschiedene Verdünnungen 














538 A. Arnold: Der Verlauf der Assimilation 


verwendet. Ihr Calciumbikarbonat- und Kohlensäuregehalt war fol- 
gender : 





Caleiumbikarbonat | Kohlensäure Vol.-% 





8% 
0,1 | 23,9 
oe = 


in 100 ccm a Lösung 


ö. Die Gasanalyse. Die an dir Schnittfläche des assimilierenden 
Sprosses abgegebenen Gasblasen wurden mit dem von Knrer 1912 schon 
benutzten Kroeuschen Apparat analysiert. Die Beschreibung des 
Apparates ist bei KrocH 1907 und Knrep 1912 und 1915 so eingehend an 
Hand von Abbildungen gegeben, daß wir auf eine solche hier verzichten 
können. Doch sei darauf hingewiesen, daß die aufgefangene Gasmenge 
sehr langsam und vorsichtig in die graduierte Kapillare aufgesogen wer- 
den muß, um die sonst unvermeidlichen Fehler zu umgehen, die sich 
durch Bildung von Wasserringen einschleichen. Die Gasmenge wurde 
unter Schätzung der 1/100 Skalenteile abgelesen. Gleichzeitig wurde die 
Temperatur genau bestimmt. Da das absolute Volumen der Kapillare 
durch Auswägen mit Quecksilber ermittelt worden war, konnte auch das 
gemessene Gasvolumen auf das absolute Volumen umgerechnet werden. 
Alle Gasvolumina wurden auf 0° C reduziert. Die Kohlensäure wurde 
mit 10%iger Kalilauge absorbiert, und zur Sauerstoffbestimmung wurde 
in 10%iger Kalilauge Pyrogallol aufgelöst. Die Gasvolumina wurden stets 
erst nach sehr sorgfältigem und intensivem Auswaschen des Trichters 
am Kroeuschen Apparat gemessen. Ein Beispiel möge solch eine Analyse 
erläutern. 

In 182,1 Sek. wurden an Gas aufgefangen: 
8,44 Skalenteile bei 16,70 C. Dies sind 
7,95 se » OC. 

Da 1,00 Skalenteile 0,0005 cem Gas entspricht, so stellen die 7,95 Skalenteile 
ein Gasvolumen von 0,003 975 ccm dar. Dies sind pro Minute 0,001 294 ccm. 
Nach der Kohlensäureabsorption war das Gasvolumen auf 8,05 Skalenteile bei 
17,20 C oder 7,58 bei 0° C zurückgegangen. Die Differenz von 0,37 Teilen ent- 
spricht einem CO,-Gehalt von 4,7%. Nach der Sauerstoffabsorption waren noch 
4,49 Teile bei 17,50 C oder 4,22 Teile bei 0° C vorhanden. Die Volumdifferenz von 
3,36 Teilen ergibt einen Sauerstoffgehalt des Gases von 42,3%. Die restlichen 
51,0% sind Stickstoff. Das Sauerstoffvolumen pro Minute, das den graphischen 
Darstellungen zugrunde liegt, ergibt sich durch Multiplikation des Volumens 
pro Minute mit dem Prozentgehalt an Sauerstoff dividiert durch 100: 

42,3 


0,001294 x - 100 — 0,000547, 


Die Analyse zeigt in diesem Falle einen beträchtlichen Kohlensäure- 
gehalt des Gases an. Dies liegt daran, daß die Pflanze in einer Calcium- 
bikarbonatlösung assimilierte, in der die Tension der freien Kohlensäure 
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sehr hoch ist. Man vergleiche dazu die 8.538 angegebene Tabelle. Wenn 
ANGELSTEIN 1910 angibt, daß eine Calciumbikarbonatlösung die ge- 
eignetste für die CO,-Zerlegung ist, so hat er zweifellos recht. Diese Tat- 
sache aber lediglich aus der hohen Zahl der Blasen pro Zeiteinheit abzu- 
leiten, ist sehr gewagt; denn in konzentrierten Caleiumbikarbonat- 
lösungen, wie sie ANGELSTEIN benutzte, diffundiert ein sehr beträcht- 
licher Teil der Kohlensäure in die Interzellularen und verstärkt so den 
Blasenstrom. Wie groß der CO,-Gehalt der Gasblasen ist, zeigt folgende 
Tabelle: 











Versuch EEE du 
Nr. | Daten x Bestinpengen | 700 2% 
57 27. VI. 1929 9 7,5 Or: 4 
58 3. VII. 1929 6 2,5 0,05 
59 10. VII. 1929 17 2,9 0,05 
60 16. VII. 1929 14 2,7 0,025 Calcium- 
61 22. VII. 1929 16 2,6 0,025 { bicarbonat 
62 24. VII. 1929 17 6,7 0,1 
64 30. VII. 1929 7 3,4 0,05 
65 1. VIII. 1929 20 2,9 0,025 




















Es sei an dieser Stelle darauf hingewiesen, daß darin auch eine Fehlerquelle 
der Rutryerschen Versuche liegen könnte. RuTTNer (1921) ließ in Calcium- 
bikarbonatlösungen Helodea-Sprosse assimilieren und bestimmte aus der Ände- 
rung des Leitvermögens der Lösung die zersetzte Menge Kohlensäure. Da ein 
Teil der Kohlensäure durch Diffusion in die Interzellularen der Pflanze eintritt 
und dann gasförmig die Schnittfläche der Sprosse verläßt, so sind die von ihm 
gefundenen Werte, besonders zu Anfang des Versuches, höher als die der wahren 
Assimilation. 

Wir kehren nun zu unserer Betrachtung über die Assimilations- 
medier. zurück. Wenn die Sprosse in Leitungswasser (abgestandenem) 
oder in K- und Na-Bikarbonatlösungen assimilierten, zeigten die Gas- 
blasen höchstens 1,0% CO,, meist aber weniger. Dies mögen folgende 
Beispiele erläutern: 

a) CO,-Gehalt des Gases bei Benutzung abgestandenen Leitungswassers: 

Versuch a 0,52% CO, im Mittel aus y Bestimmungen 
oh OES si GE is 
à CCR aot lw 2 
b) CO,-Gehalt des Gases bei Benutzung von K- oder NaHCO,-Lésungen: 
Versuch 10 0,15% CO, in 0,05 mol. KHCO, 


” 14 0,15% ” ” 0,05 ” ” 
» 2 OMR, 028 , m 
» 37 0,10% „ „0,05 „ NaHCO, 
» 8.9518. „A Fr 
… ORS. ol m ” 


Bei Verwendung dieser Assimilationsmedien wurde daher die Kohlen- 
säure zusammen mit dem Sauerstoff bestimmt. 
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Die in den Versuchsprotokollen angegebenen O,-Prozente und O,- 
Volumina stellen nur die Mengen des durch die Assimilation produ- 
zierten Sauerstoffs dar, die nach Abzug des ins Wasser hineindiffundie- 
renden und des von der Atmung verbrauchten Sauerstoffs zurück bleiben. 
Im übrigen ist nach RomeLz 1926 die Korrektur der Assimilationswerte 
um den Atmungsbetrag wahrscheinlich prinzipiell fehlerhaft, da man 
über die Größe der Atmung im Licht keine Aussagen machen kann. 


B. Zur Brauchbarkeit der Blasenzählmethode. 

1. Von der Inkonstanz des Volumens der Blasen. Da die an der Schnitt- 
fläche eines assimilierenden Helodea-Sprosses austretenden Gasblasen 
keineswegs in ihrem Volumen stets einander gleich sind, machten Knrep 
und andere darauf aufmerksam, daß man die Zeit für die Versuche mög- 
lichst abkürzen soll, um einer eventuell eintretenden Änderung des 
Blasenvolumens aus dem Wege zu gehen. Da dies aber in vielen Fällen 
nicht glückte, mußten einerseits viele Versuche vor ihrer Vollendung 
abgebrochen werden, andererseits finden sich in manchen Versuchen 
Fehler, die eben auf diesen Volumenschwankungen beruhen. Welcher 
Art diese Schwankungen der Blasengröße sind, wollen wir aus folgenden 
Beispielen ersehen. Es wurden für einen assimilierenden Sproß die Zeiten 
von der Entstehung bis zur Ablösung einer Blase und ihre Steigzeiten in 
Sek. bestimmt. Wären die gemessenen Steigzeiten für die aufeinander- 
folgenden Blasen gleich, so hätten die Blasen notwendigerweise auch das 
gleiche Volumen!. 

Versuch Nr. 11. 14. I. 1929 angefangen 10.30 Uhr. Helodea in 0,05 mol. KHCO,- 








Lösung bei 5000 Lux. 
Zeit Temperatur Zeit/Blase Steigzeit/50 cm 
in®cC in Sekunden in Sekunden 
15.15 20,2 42,8 6,1 
46,4 5,7 
43,6 5,6 
— 5,5 
49,8 6,1 
38,6 5,5 
41,2 5,8 
50,0 5,8 
36,2 5,9 
40,2 6,2 
48,2 5,9 
38,4 6,0 
40,0 6,1 
45,0 6,0 
40,8 6,1 
48,2 5,6 











1 Nach Exner (Physik. Z. 28 [1927]) besteht für in Wasser aufsteigende Luft- 
blasen die Beziehung: 
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Wie ersichtlich, besteht kein erkennbarer Zusammenhang zwischen 
der Blasenfolge und der Blasengröße. Auch wenn die Blasen schneller 
aufeinander folgen, ist ihre Größe nicht gleich: 


Versuch 10. 10. I. 1929 angefangen um 9.14 Uhr. Helodea in 0,05 mol. KHCO,- 











Lösung bei 5000 Lux. 
Blasenfo! Steigzeit B Steigzeit 
N re qd VS 5 /soem | zeit | Temperatur ur “y 150 em 
in°C Sekunden | inSekunden m°c Sekunden | inSekunden 
9.29 18,9 6,5 7,2 9.50 18,8 4,9 
6,5 7,2 19,6 4,8 
6,4 7,2 19,6 4,7 
9.30 18,9 7,0 7,0 9.54 19,0 21,0 4,5 
6,8 7,0 23,2 4,4 
6,9 6,9 21,2 4,5 
7,4 6,8 22,8 4,4 
9.34 18,9 7,8 6,8 18,4 4,1 
8,2 6,5 10.02 17,0 4,0 
9,4 6,1 20,0 4,0 
9,8 6,3 34,0 3,5 
9.38 19,0 10,4 6,0 14,2 4,2 
11,6 5,7 48,8 3,9 
13,2 5,3 10.10 19,1 51,2 3,2 
13,8 5,3 10.19 19,1 24,6 4,3 
14,4 5,2 17.15 20,1 8,2 5,6 
9.44 19,0 15,4 5,0 17.16 20,1 8,0 5,6 
9.46 19,0 17,8 4,9 
17,6 4,9 
18,2 4,9 | 




















Dieser Versuch zeigt deutlich die unregelmäßige Aufeinanderfolge der 
Blasen und andererseits aber auch die fast für jede Blase andere Steig- 
zeit. Selbst wenn die Blasen regelmäßig aufeinander folgen, ist die Steig- 
zeit nicht konstant. 


v= ir 
= = 9, 





worin v die Geschwindigkeit, g die Erdbeschleunigung und r der Radius der Luft- 
blasen bedeutet. Daraus ergibt sich für den Radius der Luftblasen 
v?. 7° 


r 


"16.9 


Für v läBt sich der Quotient Weg/Steigzeit einführen, worin der Weg (in 
meinen Vorsuchen 50 cm) konstant ist 
2500 - x? 


r 


~ 16-g - (Steigzeit)? 


Für das Volumen V einer kugelférmigen Luftblase gilt demnach: 


V= 


4. 


a? + 25008 


14,8403 





3 - g° - 16? . (Steigzeit)® 


= (Steigzeit)* ° 


cm. 


Das Volumen der Blasen ist also umgekehrt proportional der 6. Potenz der 


Steigzeit. 





Planta Bd. 13. 





35 
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Versuch 20. 31. I. 1929. 
Blasenfolge in Sek.:. . . 9,7 9,8 9,9 9,6 9,8 9,6 9,5 9,4 


Steigzeit in Sek.: . .. 7,4 74 7,6 7,8 7,7 7,5 7,6 7,7 
Blasenfolge in Sek.:. . . 9,4 9,5 9,6 9,4 9,8 9,6 
Steigzeit in Sek.:. . . . 7,6 7,4 7,6 7,4 7,5 72 


2. Der Wizmortsche Blasenregulierer. Um diesen Schwierigkeiten aus 
dem Wege zu gehen, sammelte Wırmorr (1921) das an der Schnit tfläche 
abgegebene Gas in einem über die Schnittfläche gestülpten Glashü tchen 
und ließ es aus einer engen seitlichen Öffnung dieses Glashütchens, das er 
„bubbler‘‘ nannte, austreten. Dadurch sollen alle Fehler, die durch Ver- 
änderung der Gasblasengröße infolge Änderung der Öffnungen an der 
Schnittfläche oder infolge Änderungen des inneren Gasdrucks entstehen, 
vermieden werden. Da solche Glashütchen sehr leicht anzufertigen sind 
und sich auch bequem über den Sproß stülpen lassen, wäre es, voraus- 
gesetzt, daß Wırmorts Angaben über die Gleichförmigkeit des Gas- 
volumens der abgegebenen Blasen richtig sind, ein leichtes, durch Zählen 
der Blasen auf das abgegebene Gasvolumen zu schließen. WILMoTT 
studierte auch genau den Mechanismus der Bildung, des Anwachsens und 
der Ablösung der Blasen. Er fand, daß in einigen Fällen der Gasdruck 
erst recht hoch angestiegen sein muBte, um eine Blasenabgabe zu ermög- 
lichen, und daß dann die Blasen ganz plötzlich und schnell hintereinander 
austraten. Dies währte eine kurze Zeit, dann erlosch der Blasenstrom. 
Bei weiterer Drucksteigerung trat dann der gleiche Rhythmus ebenso 
stoßweise wieder auf. Diese Blasenstöße erhielt er besonders oft bei 
trübem Wetter. Seine Erklärung für diese Erscheinung ist nun die, daß 
bei trübem Wetter die Assimilation von der Atmung überflügelt würde, 
so daß infolge Verringerung des Volumens der Interzellularen in diesen 
Wasserhäutchen eritstehen, deren Überwindung eine regelmäßige Blasen- 
bildung verhindere. In anderen Versuchen fingen manche Pflanzen erst 
mitten im Experiment an, Blasen abzugeben, die dann regelmäßig oder 
auch stoßweise aufeinander folgten. Soweit Wırmorts Erfahrungen. Die 
Richtigkeit der von ihm gegebenen Erklärung scheint jedoch recht zwei- 
felhaft. Ich stellte daher nach den Angaben WiLMorTrTs eine Anzahl sol- 
cher Glashütchen her. Nach sehr sorgfältiger Reinigung wurden sie unter 
reinem, destiliiertem Wasser aufbewahrt und erst kurz vor Gebrauch dem 
Wasser entnommen, über die Schnittfläche des Sprosses gestülpt, und 
nun wurde vor allen Dingen die Größe der Blasen beobachtet. Diese 
wurden in dem Trichter des Krocuschen Apparates aufgefangen, und 
jede einzelne Blase wurde an der gleichen Stelle der Kapillare gemessen. 
Das Volumen ist in Skalenteilen oder in Kubikzentimeter in den folgen- 
den Tabellen angegeben (S. 543 u. 544). 

Aus den angeführten Beispielen zeigt sich im allgemeinen ein sehr be- 
merkenswertes Schwanken der Blasenvolumina. Allerdings sind auch 
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Versuch 26. 26. II. 1929. Beginn 10.05 Uhr. 2 Parallelsprosse von Helodea in 
0,05 mol. KHCO,-Lösung bei 3880 Lux. 





| 

















Blasenvolum a. volum | 
am in Skalenteilen Sh | „m Guatantalie | _ ' nen 
Sproß I. 
10.44 0,62 0,79 | 0,67 
0,64 13.45 0,67 0,64 
0,70 14.18 0,60 | 15.18 0,61 
10.56 0,80 | 0,63 | 16.00 0,61 
13.37 0,80 | 0,54 | 0,65 
0,66 | 0,60 | 0,48 
0,73 | » 0,62 | 0,51 
0,71 | | 0,56 | 0,63 
0,73 14.26 0,65 0,65 
0,67 15.10 0,69 0,70 
0,61 | 0,67 16.06 0,62 
Sproß II. 
14.03 1,57 | 1,58 1,58 
| 1,57 14.09 | 1,57 1,58 
| 1,58 14.57 | 1,57 15.01 1,57 
| 1,57 | 1,57 | 
Versuch 50. 22. V. 1929. Beginn 16.40 Uhr. Helodea in 0,1 mol. NaHCO,- 
Lösung bei 4000 Lux. 
Zeit Blasenvolum Mittel aus Zeit für 1 Blase 
ccm | 
17.50 0,000649 8 Blasen 32,5 Sekunden 
17.56 0,000658 Bir 33,4 5 
18.31 0,000666 Oe ia 32,6 7 
18.36 0,000643 WE 33,2 da 
21.19 0,000685 =” 34,7 en 
21.48 | 0,000666 6 > 33,3 3 
22.16 0,000671 ey 33,5 ei 
Versuch 44. 6. V. 1929. Beginn 7.50 Uhr. Helodea in 0,1 mol. NaHCO,-Lésung 
bei 4000 Lux. 
- 
Zeit Blasenvolum Mittel aus | Zeit für 1 Blase 
ccm | | 
8.28 0,000732 5 Blasen 60,0 Sekunden 
9.01 0,000731 | a 50,9 Pe 
9,53 0,000731 | Au 50,7 a 
10.13 0,000729 6 à 49,6 oi 
10.35 0,000732 BT ss 49,3 u 
11.03 | 0,000727 dus 48,9 a 
15.27 | 0,000723 6 = 48,3 ss 
15.51 0,000724 6 À 48,6 
16.21 0,000723 D *; 48,7 i 
17.40 0,000722 6 » 49,3 99 
18.04 | 0,000722 | 6 er 49,9 2 


35* 
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Versuch 43. 3. V. 1929. Beginn 8.30 Uhr. Helodea in 0,1 mol. KHCO,-Lösung 














bei 4000 Lux. 

Zeit Kraut Mittel aus Zeit für 1 Blase 

8.55 0,000606 7 Blasen 38,7 Sekunden 

9.01 0,000603 a Lg | 37,9 2 

9,41 0,000595 ae 37,7 ms 

9.47 0,000613 r 37,1 » 
10.53 0,000611 ee 32,5 = 
11.36 0,000607 | 32,3 = 
11.55 0,000608 _ | 32,2 és 
12.11 0,000500 Ges | 26,7 = 








Fälle dabei, in denen das Volumen der Blasen recht konstant ist. Welche 
Erklärung läßt sich nun für derartige Ergebnisse finden? Bei der Her- 
stellung der Schnittflächen werden stets Zellen verletzt. Plasmatische 
Stoffe, Pflanzenschleime, auch winzige Zellwandpartikel, die abgetrennt 
worden sind, gelangen in das aufgesetzte Glashütchen und setzen sich un- 
ter Umständen an der Wand des ,,bubblers‘‘ fest. Bleiben sie außen an 
der Kapillarenmündung haften, so beeinflussen sie die Blase in ihrem 
Ablösungsrhythmus. Die Ablösung kann daher schon erfolgen, ehe die 
Blase ihre normale Größe erreicht hat, oder sie kann verzögert werden, 
so daß die Blasen größer werden. Sitzen die Partikelchen direkt in der 
engen ,,bubbler‘‘-Miindung, so wird die Blase kleiner sein, da die Öffnung 
kleiner ist. Ja, die Öffnung kann sogar zeitweilig verstopft werden, was 
zunächst eine Unterbrechung des Blasenstromes und dann später plötz- 
liche Blasenstöße zur Folge hat. Wenden wir diese Erklärung auf die 
oben von WILMoTT beschriebenen, oft bei trübem Wetter eintretenden 
Blasenstöße an, so scheint es, als ob hier tatsächlich solche zeitweiligen 
Verstopfungen vorgelegen haben, die nach starkem Ansteigen des Innen- 
drucks behoben wurden und dann den plötzlichen Austritt schnell auf- 
einander folgender Blasen veranlaßten. Daß die Atmung die Assimilation 
überflügelt hätte, obwohl Blasen aus der Schnittfläche austraten, ist doch 
unverständlich. Auch die Erscheinung, daß eine Pflanze erst mitten im 
Experiment anfing zu blasen, läßt sich mit zeitweiliger Verstopfung der 
„bubbler“-Öffnung erklären. 

Für die Beurteilung der Methode von WILMOTT scheint es von Be- 
deutung zu sein, sich einmal klar zu machen, wie sich die Größe der Öff- 
nung des „‚bubblers‘‘ auf die Druckverhältnisse innerhalb des Interzel- 
lularensystems auswirkt. Ist der Druck, der nötig ist, um Blasen aus dem 
, bubbler“ austreten zu lassen, gleich oder kleiner als der Gasdruck in den 
Interzellularen, so werden keine durch den Blasenregulierer bedingte Ein- 
flüsse sich geltend machen. Die Blasen werden relativ groß sein und mehr 
oder weniger langsam aufeinander folgen. Anders liegt der Fall aber, wenn 
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der Blasenregulierer eng ist und der für die Blasenabgabe notwendige 
Druck den in den Interzellularen vorhandenen übersteigt. Dies wird zu- 
nächst eine Angleichung des niedrigen Druckes an den höheren zur Folge 
haben. Der so erhöhte Interzellularendruck erhöht seinerseits wieder die 
Größe der Diffusion des Sauerstoffs ins umgebende Wasser. Ist nun das 
‘Wasser gegenüber einem Sauerstoffdruck von 760 mm gesättigt, so muß, 
wenn überhaupt Blasen abgegeben werden sollen, der Gasdruck in den 
Interzellularen höher sein als 760 mm. Die Größe der Druckdifferenz 
zwischen der Binnenatmosphäre im Interzellularsystem und dem äußeren 
Luftdruck bestimmt die Größe des Sauerstoffdiffusionsgefälles. Ist der 
Blasenregulierer eng, so daß er den Binnendruck erhöht, so verstärkt er 
auch die Größe der Sauerstoffdiffusion. Das Wasser in der Nähe des 
Sprosses wird also noch stärker, als es schon ist, mit Sauerstoff über- 
sättigt (vgl. auch Knrep 1915, S. 479—480). Ist der Binnendruck nur 
wenig höher als der Luftdruck, was bei schwacher Assimilation und 
weiter „‚bubbler“-Öffnung der Fall ist, so entspricht die in Blasenform 
abgegebene Sauerstoffmenge weitgehend der durch die Assimilation pro- 
duzierten Sauerstoffmenge. Ist dagegen die Assimilation stark und die 
Blasenreguliereröffnung eng, so diffundiert, je nach der Höhe der Druck- 
differenz zwischen Binnen- und Außendruck, mehr oder weniger Sauer- 
stoff ins Wasser. Die abgegebene Gasmenge ist kleiner als die durch die 
Assimilation produzierte Sauerstoffmenge; denn der ins Wasser hinaus- 
diffundierende Anteil des Sauerstoffs muß größer sein als vorher. Da- 
durch wird das die Pflanze unmittelbar umgebende Wasser so stark mit 
Sauerstoff übersättigt, daß dieser sich in Blasenform auf der Oberfläche 
der Pflanze absetzt. Bei besonders enger „‚bubbler“-Öffnung kann auch 
der hohe Innendruck aktiv Gas durch enge Spalten im Gewebe der 
Pflanze nach außen pressen. Der letzte oder der vorletzte Fall scheint 
tatsächlich bei den Versuchen, die Marx 1929 anstellte, eingetreten zu 
sein. Er selbst gibt an, daß die Öffnung des Blasenregulierers sehr klein 
gewesen ist und daß die Sprosse an ihrer Oberfläche über und über mit 
Gasblasen bedeckt gewesen sind, die er alle 30 Min. mit einem Pinsel ent- 
fernen mußte (S. 164—167). Die Verhältnisse werden in den Versuchen 
von Marx noch dadurch weiter kompliziert, daß er flieBendes Leitungs- 
wasser benutzte, das an sich sehr oft schon mit Gasen übersättigt ist 
und so neben dem physiologischen Gasstrom vielleicht auch noch einen 
physikalischen bewirkt haben könnte. 

Soll also der Blasenregulierer benutzt werden, so darf dessen Öffnung 
nicht zu eng sein. Ferner ist die Blasengröße dauernd zu kontrollieren und 
die Menge des nach außen ins Wasser diffundierenden Sauerstoffs zu be- 
rücksichtigen. 
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3. Die Beziehungen zwischen Volumen und O,-Gehalt des Gases. Die 
Tatsache, daß der Sauerstoffgehalt der Gasblasen mit der Intensität 
der Gasausscheidung anwächst, hat Knıer 1915 in seiner klassischen 
Arbeit über die Blasenzählmethode eingehend erörtert. Wenn ich meine 
Versuche daraufhin durchsehe, kann auch ich genügend Beweise für die 
Richtigkeit dieser Beobachtungen beibringen. Aus meinen Versuchen 
geht aber weiterhin noch hervor, daß bei gleichen Außenbedingungen 
die abgegebenen Gasmengen in den aufeinander folgenden Minuten nicht 
gleich bleiben, und dasselbe gilt auch für ihren Gehalt an Sauerstoff, 
der aber auch nicht gleichsinnig mit den Volumenschwankungen variiert. 
Ich führe hier einige Beispiele an: 

Versuch 29. 11. III. 1929. Beginn 10.15 Uhr. Helodea in 0,025 mol. KHCO,-Lésung 








bei 1940 Lux. 
Zeit | Volum/Min. | Oz-Gehalt 
| in cem | in % 

11.23 0,000401 31,1 
12.08 0,000403 29,4 
16.40 0,000423 | 32,9 
17.12 | 0,000416 | 

18.02 | 0,000398 32.2 


Besser zeigt dies folgender Versuch, in dem die gesamten abge- 
gebenen Gasmengen ihrer Größe nach zusammengestellt sind. Ähnliche 
Verhältnisse zeigen auch eine ganze Reihe anderer Versuche. 


Versuch 51. 24. V. 1929. Beginn 9.20 Uhr. Helodea in 0,1 mol. KHCO,-Lösung 














bei 4000 Lux. 

Zeit | > | 0,-Gehalt in % Zeit pe OrGehalt in % 

9.39 0,00120 | 37,6 12.01 | 0,00132 | 44,4 
10.16 0,00127 42,3 12.20 0,00133 44,9 
11.42 0,00128 44,9 13.36 0,00133 | 39,3 
10.33 0,00129 43,6 14.19 0,00133 | 43,6 
10.51 | 0,00130 44,0 13.14 0,00134 44,6 
16.21 | 0,00131 39,6 12.37 0,00134 | 45,4 
15.14 0,00132 42,8 16.45 0,00134 41,8 
16.04 0,00132 | 41,0 17.05 0,00136 41,2 
14.55 | 0,00132 43,2 17.26 0,00137 42,0 


Diese Erscheinung liegt aber außerhalb der Fehlergrenze der MeB- 
methode. Die Fehlergrenze beträgt nur + 0,2%, wie durch zahlreiche 
Luftanalysen festgestellt worden ist. Die Schwankungen betragen aber 
in den Versuchen im Durchschnitt etwa 2%. Sie sind zweifellos durch das 
Interzellularensystem selbst bedingt. Die Wände der Interzellularen 
sind mit Wasser imbibiert, und die Gaswege sind mehr oder weniger stark 
durch Wasserhäutchen oder Wasserringe von verschiedener Dicke unter- 
brochen (Jammssche Ketten). Diese muß der Gasdruck überwinden. 
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Ist der Widerstand an einer Stelle groB, so steigt dort der Sauerstoff- 
druck, und es diffundiert mehr Sauerstoff ins Wasser. An anderen Stellen, 
wo die Wasserhäutchen und -ringe dem Gasgemisch nur einen schwachen 
Widerstand entgegensetzen, muß ein weniger starker Binnendruck 
herrschen. Durch die ständige Zerstörung, Neubildung und Veränderung 
der Wasserbäutchen schwankt auch dieser Widerstand in den einzelnen 
Interzellulargängen. Die dadurch bedingten kleinen Druck- und Dif- 
fusionssch wankungen sind die Ursache für die kleinen Unterschiede in der 
abgegebenen Menge und dem Sauerstoffgehalt des Gases. 


4. Einfluß der Wasserbewegung auf die Diffusion. Es wurden auch 
einige Versuche gemacht über den Einfluß der Wasserbewegung auf die 
Menge und den Sauerstoffgehalt des ausgetriebenen Gases. Nach KnıEp 
(1915) bildet sich bei der Assimilation durch den höheren Sauerstoff- 
binnendruck und infolge der langsamen O,-Diffusion in der Umgebung 
der Pflanze ein steiles Sauerstoffkonzentrationsgefälle, ein sogenannter 
, Sauerstoffmantel“. Wird das Wasser bewegt, so wird der Sauerstoff- 
mantel zerstört, und der Blasenstrom erreicht erst nach Neuausbildung 
des steilen Sauerstoffkonzentrationsgefälles seine ursprüngliche Stärke 
wieder. Der allmähliche Anstieg der Intensität des Blasenstroms zu An- 
fang eines Versuches ist also zum Teil (vgl. S. 567) durch die Diffusions- 
verhältnisse bedingt. Bei bewegtem Wasser kann der Sauerstoff leichter 
hinausdiffundieren als bei ruhigem. Es wäre interessant, einige Anhalts- 
punkte über die Menge des hinaus diffundierenden Sauerstoffs zu gewin- 
nen. In vergleichenden Versuchen hätte man also die Menge Gas zu be- 
stimmen, die beiruhigem Wasser und die, die bei heftig bewegtem Wasser 
in Blasenform abgegeben wird. In den nun folgenden Versuchen wurde 
die starke Wasserbewegung durch ein schnell rotierendes elektrisches 
Rührwerk hervorgerufen. 

Es zeigt sich, daß bei bewegtem Wasser das pro Minute durch die 
Schnittfläche abgegebene Gasvolum weitgehend abnimmt. Es muß 
natürlich um so kleiner sein, je schneller die ins Wasser abgegebenen 


Versuch 40. 30. IV. 1929. Beginn 8.40 Uhr. Helodea in 0,05 mol. KHCO,-Lösung 











bei 4000 Lux. 
IT t Volum/Min. o | 0%Volum/Min. | 
ces | "+ °C = | re ccm 0r% | x in cem | sun: 
9.10 17,8 | 0,000790 33,6 0,000266 ruhig 
9.17 17,8 | 0,000801 34,1 0,000273 L 
9.54 17,4 | 0,000811 34,7 0,000288 =f 
10.02 17,4 | 0,000822 34,7 0,000285 A 
10.30 17,4 | 0,000889 36,6 0,000325 | é 
10.37 Rührer in Gang gesetzt 
14.17 17,6 | 0,000069 23,4 0,000016 bewegt 
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Versuch 25. 20. II. 1929. Beginn 9.27 Uhr. Helodea in 0,07 mol. NaHCO,-Lésung 
bei 3880 Lux. (Nur ein Teil des Versuchs ist dargestellt.) 























Zeit Volum/Min. Wasser 
in ccm | 
11.53 0,000226 bewegt 
12.15 0,000257 » 
12.35 Rührer abgestellt 
12.50 0,000841 ruhig 
13.27 0,000881 » 
Versuch 23. 13. 11.1929. Beginn 13.50 Uhr. Helodea in 0,05 mol. KHCO,-Lôsung 
bei 3880 Lux. 
Temperatur Blasenfolge e 
= in°C in Sekunden wane 
| 
13.59 | 18,5 8,8 bewegt 
14.17 | 8,7 PR 
1535 | 18,7 | 8,6 “ 
15.50 | 4,7 ruhig 
| 4,5 ” 
4,4 „ 
4,4 „ 
Versuch 39. 29. IV. 1929. Beginn 15.00 Uhr. Helodea in 0,05 mol. KHCO,-Lésung 
bei 4000 Lux. 
Zeit | Temperatur | Votum/Min. | 02-Volum/Min. | Or % | be 
in°C | in cem | in cem ” 4 ad] 
16.38 | 16,3 | 0,000995 0,000413 41,5 | ruhig 
16.47 | 163 | 0,001011 0,000420 41,5 | . 
17.13 | 16,5 | 0,001055 0,000450 42,7 | > 
17.56 | 165 | 0,000928 0,000236 25,4 | bewegt 
| 0,000915 


O,-Moleküle von der Außenseite der Pflanze entfernt werden. Man kann 
aber aus den Versuchen schließen, daß das O,-Konzentrationsgefälle in 
stagnierendem Wasser sehr steil ist und daB aus diesem Grunde bei 
ruhigem Wasser weitaus der größere Teil des Sauerstoffs in Gasform ab- 
gegeben wird. 


6. Zusammenfassung der Ergebnisse des I. Teiles. 1. Wie aus den 
Steigzeiten der Blasen zu ersehen ist, schwankt das Volumen der ein- 
zelnen Gasblasen schon innerhalb sehr kurzer Zeiträume. Auch die Ver- 
wendung eines WıLmoTTschen Blasenregulierers gewährleistet nicht eine 
stets gleiche Größe der abgegebenen Blasen. Als Ursachen dieser Schwan- 
kungen sind Verunreinigungen der Glashütchenkapillare durch solche 
Stoffe anzusehen, die aus den angeschnittenen Zellen an der Schnitt- 
fläche austreten. 
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2. Der Durchmesser (auch der durch obengenannte Verunreinigungen 
veränderte Durchmesser) der ,,bubbler“-Offnung beeinflußt seinerseits 
wieder die Druckverhältnisse des Gasgemisches in den Interzellularen. 
Zu enge ,,bubbler“-Offnung erhöht den Gasdruck in den Interzellularen, 
und dieser hat eine erhöhte Diffusion des Gases ins umgebende Wasser 
zur Folge. Dadurch kann das Wasser — besonders bei starker Assimila- 
tion — in der Nähe der Pflanze so sehr mit Gasen übersättigt werden, daß 
das hinausdiffundierende Gas sich in Blasenform an der Pflanze absetzt. 

3. Da zur Blasenabgabe an der Schnittfläche in den Interzellularen 
ein Gasdruck herrschen muß, der höher ist als der äußere Luftdruck, ver- 
hindert auch ein völliger Ersatz des Stickstoffs im Wasser durch Sauer- 
stoff, wie ihn WILMOTT vornahm, nicht die Diffusion des Sauerstoffs aus 
den Interzellularen ins Wasser. Immerhin kommt man auf diesem Wege 
der wahren Größe des Assimilationsüberschusses schon näher. 

4. In stärkeren (siehe S. 539) Calciumbikarbonatlésungen tritt infolge 
ihrer im Vergleich mit K- und NaHCO,-Lésungen größeren CO,-Tension 
ein nicht unbeträchtlicher Teil der Kohlensäure (bis 8% in meinen Ver- 
suchen) in Gasform aus der Schnittfläche aus. Dagegen konnte bei Ver- 
wendung von Natrium- und Kaliumbikarbonatlösungen bis zu einer Kon- 
zentration von 0,1 Mol. der Kohlensäuregehalt des abgegebenen Gases 
vernachlässigt werden, da die Kohlensäure nur bis 1% des Gases aus- 
machte. 

5. Die trotz gleicher Außenbedingungen nacheinander gebildeten Gas- 
volumina sind nicht einander gleich. Auch der O,-Gehalt des Gases 
variiert nicht immer gleichsinnig mit der Intensität der Gasabgabe. Die 
Ursachen dafür sind die in den Interzellularen gebildeten Jammschen 
Ketten, deren Wasserhäutchen der gleichförmigen Gasabgabe Wider- 
stand entgegensetzen. Dieser Widerstand hat Druck- und Diffusions- 
änderungen zur Folge, die die Schwankungen im Sauerstoffgehalt be- 
dingen. 

6. Aus den Versuchen in bewegtem Wasser kann geschlossen werden, 
daß in stagnierendem Wasser das die Pflanze umgebende Sauerstoff- 
konzentrationsgefälle sehr steil ist. Es wird daher in ruhigem Wasser 
der größere Teil des produzierten Sauerstoffs in Blasenform abgegeben 
(so auch KnrEp). 

7. Aus all diesen Beobachtungen ergibt sich für die Brauchbarkeit 
der Blasenzählmethode bei Assimilationsversuchen folgendes: 

Die einfache Methode des Gasblasenzählens ist ungeeignet für exakte 
Versuche, da das Volumen der aufeinander folgenden Blasen nicht kon- 
stant bleibt. Selbst bei Verwendung eines ‚‚bubblers‘ ist stets die Größe 
der Blasen zu kontrollieren. 

Auch eine Erweiterung der Blasenzählmethode dadurch, daß man die 
austretenden Gase ihrer Menge und Zusammensetzung nach untersucht, 
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gibt aus folgendem Grund über die wahren Werte der Assimilation (abge- 
sehen von dem unvermeidlichen Fehler, der durch die Atmung bedingt 
ist) keinen Aufschluß: Von der tatsächlich produzierten Sauerstoff- 
menge geht durch Diffusion stets eine gewisse Menge ins umgebende 
Assimilationsmedium über, die sich nur durch Analysen des Wassers er- 
mitteln läßt. D.. aber solche Wasseranalysen die angewandte Unter- 
suchungsmethode bedeutend erschweren, wurde von diesen Analysen 
abgesehen. Mitbestimmend für diese Vereinfachung war auch noch fol- 
gende Überlegung: Mit einer Zunahme (Abnahme) der Assimilationsin- 
tensität wird sowohl die Menge des hinausdiffundierenden als auch die 
des blasenförmig entweichenden Sauerstoffs vermehrt (bzw. vermindert). 
Aus diesem Grunde ist die durch Gasanalysen erweiterte Blasenzähl- 
methode zu vergleichenden Untersuchungen recht brauchbar, wenn man 
die Pflanzen in stagnierendem Wasser assimilieren läßt und mit der Aus- 
führung der Gasanalysen solange wartet, bis der sogenannte ,,Sauer- 
stoffmantel‘ sich in genügender Stärke in der Umgebung der Pflanze 
ausgebildet hat. Stellt man die in den aufeinander folgenden Zeiten 
gemessenen Sauerstoffmengen in Form einer Kurve dar, so ist also dabei 
zu bedenken, daß diese Kurve in ihren einzelnen Punkten um den Betrag 
des hinausdiffundierenden Sauerstoffs zu flach ausfällt. 


II. Teil. Der Verlauf der Assimilation unter konstanten 
Außenbedingungen. 
A. Übersicht über die bisher in der Literatur beschriebenen 
Schwankungen der Photosynthese. 

In der Literatur wird an vielen Stellen über den Verlauf der Photo- 
synthese angegeben, daß die assimilatorische Leistung einer Pflanze trotz 
günstiger Außenbedingungen sinkt oder doch recht niedrig bleibt. Es 
sei hier an die Untersuchungen von BoussinsauLt 1868, N. PrINGS- 
HEIM 1878/81, HABERLANDT 1881, Ewart 1898, PANTANELLI 1904, 
LUBIMENKO 1905, URSPRUNG 1917 und vieler anderer Forscher erinnert. 
In kurz dauernden Versuchen wurde von ihnen der Einfluß der ver- 
schiedensten Außenfaktoren auf die Intensität der Photosynthese bei den 
verschiedensten Pflanzen untersucht. Erst in den Jahren 1926—1930 
haben KosTYTscHEw und seine Mitarbeiter eine Reihe von Arbeiten ver- 
öffentlicht, in denen zum ersten Male der Verlauf der Photosynthese 
unter den natürlichen Außenbedingungen im Laufe eines ganzen Tages 
untersucht worden ist. Sie finden in sehr vielen Versuchen einen überaus 
unregelmäßigen Verlauf der Photosynthese an Land- und Wasserpflan- 
zen. Selbst CO,-Ausscheidungen (keine Atemkohlensäure) wollen sie 
unter sonst günstigen Assimilationsbedingungen festgestellt haben. 
Oft finden sie das Maximum der photosynthetischen Leistung am Vor- 
mittag. In den ersten Arbeiten (bis 1928) führen sie die assimilatori- 
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schen Leistungsdepressionen auf ungenügende Ableitung oder nicht aus- 
reichenden Verbrauch der Assimilate zurück Später (1930) fanden sie 


einen gewissen Parallelismus zwischen Licht- und Leistungskurve. Sie 
schreiben dem Licht eine indirekte Wirkung auf die Intensität der 
Photosynthese zu. In einem Teil ihrer Versuche wurde der Verlauf der 
Assimilation auch durch erhöhte Blatt-Temperaturen und schlechte Was- 
serversorgung bedingt. BoysEeN-JENSEN u. D. Miter 1929, BEL»JA- 
KOFF 1929 und BoonsTRA 1930 fanden diese starken Schwankungen in der 
Photosynthese, die die russischen Forscher beschrieben haben, nicht. Die 
Arbeiten von Montrort u. NEYDEL 1928 und von MonTrorr 1929 zeigen, 
wie sehr die Form der Leistungskurven von dem Sonnen- oder Schatten- 
charakter der verwendeten Versuchspflanzen abhängt. All die bisher an- 
geführten Forscher haben den täglichen Verlauf der Assimilation bei dem 
stark schwankenden Tageslicht studiert, ohne klarzustellen, wie die 
Assimilationskurve bei länger einwirkenden konstanten Außenbe- 
dingungen verläuft. Bei meinen Versuchen über die Brauchbarkeit der 
Blasenzählmethode zeigte es sich, daß trotz konstanter Außenbe- 
dingungen die Sauerstoffproduktion der assimilierenden Sprosse nicht 
gleichbleibt!. Daher hatte ich es mir zur Aufgabe gemacht, den Ver- 
lauf der Assimilation von Helodea canadensis in langdauernden Ver- 
suchen unter konstanten Bedingungen zu untersuchen. Vor allem sollte 
der Einfluß konstanten Lichtes verschiedener Intensität auf die Photo- 
synthese studiert werden. Als meine Untersuchungen bereits abge- 
schlossen waren, erschien eine Arbeit von HARDER 1930, in der er bei 
Fontinalis, ebenso wie ich bei Helodea, zu dem Ergebnis kam, daß die 
Assimilationsintensität trotz konstanter Außenbedingungen nicht kon- 
stant bleibt. 


B. Der Verlauf der Assimilation unter konstanten Bedingungen ohne 

Berücksichtigung der bei 4000 Lux eintretenden Leistungssenkung. 
1. Die Versuche. Die zu den Versuchen verwendeten Helodea-Sprosse 
wurden erst kurz vor Versuchsbeginn den dem Tageslicht ausgesetzten 
Aquarien entnommen. Während des ganzen Versuches assimilierten die 
Sprosse in stagnierenden Calcium- oder Kalium- oder Natriumbikarbo- 
natlösungen. Als Lichtquellen dienten meistens elektrische Lampen von 
konstanter Beleuchtungsstärke. Nur einige Versuche mußten bei Son- 
nenlicht ausgeführt werden, da künstliches Licht von solch hoher Inten- 
sität nicht zur Verfügung stand. Das Volumen des aus den Sprossen 
austretenden Gases wurde in der Kapillare des Krocuschen Apparates 
1 Hierbei und bei allen folgenden Angaben über den Verlauf der Photosyn- 
these ist von den kleinen Schwankungen im Sauerstoffgehalt des Gases und von 
den geringen Änderungen der in der Zeiteinheit abgegebenen Gasmenge, deren 
Ursachen im vorigen Abschnitt dieser Arbeit behandelt worden sind, abgesehen 
worden. 
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bestimmt. Auch der Sauerstoffgehalt des Gases wurde nach der Methode 
von KroGx ermittelt. In den Tabellen ist sowohl die pro Minute ausge- 
schiedene Gesamtmenge des Gases als auch das pro Minute ausgeschiedene 
O,-Volumen in Kubikzentimetern angegeben. In den graphischen Dar- 
stellungen sind auf de Abszisse die Versuchszeiten eingetragen, auf der 
Ordinate das O,-Volumen pro Minute. Die ausgezogene Kurve stellt also 
die Intensität der O,-Ausscheidung an der Schnittfläche des assimilieren- 
den Sprosses dar, die gestrichelte Kurve gibt die Intensität des Lichtes 
in Lux an. 
a) Versuche im Sonnenlicht. 

Es sei zunächst einer der Versuche angeführt, die in direktem Sonnen- 
licht angestellt worden sind. 
Versuch 70. 14. VIII. 1929. Beginn 9.00 Uhr. Im Schatten kultivierte Helodea 

in 0.1 mol. NaHCO,-Lösung bei Sonnenlicht. 














Temperatur Gasvolum, Min. Volum/Min. 
om in°C Lez Or% COr% in com "1 = 

9,30 17,0 | 51000 | 40,1 0,9 0,002640 | 0,001060 
10.00 17,7 | 64000 | 38,3 0,8 0,002390 | 0,000916 
10.25 17,9 | 62000 | 38,3 0,8 0,002120 | 0,000811 
10,45 18,2 | 70000 | 35,4 0,7 0,001830 | 0,000647 
11.38 18,7 | 80000 | 30,9 0,7 0,001340 | 0,000414 
12.10 18,9 | 87000 | 27,8 0,5 0,001132 | 0,000314 
12.55 19,0 | 84000 | 26,1 0,2 0,000850 | 0,000222 
13.15 19,0 | 91000 | 24,0 0,4 0,000762 | 0,000183 
14.25 19,0 | 90000 | 24,1 0,6 0,000612 | 0,000148 
14.50 19,2 | 84000 | 24,5 | einschl. CO,| 0,000562 | 0,000138 
15.27 19,2 | 79000 | 23,7 0,2 0,000520 | 0,000123 
15.55 19,2 | 57000 | 22,8 0,7 0,000484 | 0,000111 
16.20 19,2 | 50000 | 23,1 0,7 0,000435 | 0,000101 
17.00 18,1 | 20000 | 22,7 0,3 0,000251 | 0,000057 
17.35 17,5 20,3 | einschl. CO, | 0,000180 | 0,000037 














Bei graphischer Darstellung des Versuchsergebnisses erhält man neben- 
stehendes Bild (Abb. 3). 

Aus dem p, = 7,8 der Lösung am Schluß des Versuches läßt sich 
schließen, daß ein CO,-Mangel in der Lösung nicht vorhanden war. Die 
Kurve fällt von dem hohen Anfangswert der Assimilation, der ?/, Stunde 
nach Beginn des Versuchs festgestellt wurde, dauernd sehr steil ab, wäh- 
rend die Lichtkurve erst von 15 Uhr an ständig abnimmt. Der Anstieg 
zum hohen Anfangswert war bereits in der ersten ?/, Stunde des Ver- 
suchs vollzogen. Die Chloroplasten befanden sich am Schluß des Ver- 
suchs in Systrophe. Ähnliche Ergebnisse lieferten noch eine ganze Reihe 
weiterer Versuche, die in Sonnenlicht angestellt wurden. 

Das Sonnenlicht, dessen Intensität in dem oben beschriebenen Ver- 
such um 13 Uhr mit 91000 Lux sein Maximum erreichte, wurde in den 
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nun folgenden Versuchen durch elektrische Lichtquellen ersetzt. Durch 
Benutzung verschiedener Lampen und durch Änderung des Abstandes 
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Abb. 3. 


der Lichtquelle von der Pflanze konnte die Beleuchtungsstärke in der 
Ebene des Versuchssprosses nach Belieben gewählt werden. Es wurden 
Versuche bei 18000, 6000, 4000 und 2340 Lux angestellt. 

Es seien zunächst die Versuche bei 18000 Lux angeführt. 
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b) Versuche bei 18000 Lux. 





Versuch 74. 23. VIII. 1929. Beginn 9.30 Uhr. Im Schatten kultivierte Helodea 
in 0,1 mol. NaHCO,-Lésung bei 18000 Lux (nicht ganz konstant). 












































































Zeit „= 07% ur /Min. oe rg 
10.00 16,7 51,1 0,002425 0,001240 
10.15 16,8 50,7 0,002452 0,001244 
10.35 16,9 48,5 0,002380 0,001154 
10.45 17,0 48,4 0,002430 0,001178 
11.00 17,1 49,3 0,002450 0,001208 
11.15 17,2 47,9 0,002385 0,001140 
11.30 17,3 45,9 0,002335 0,001072 
11.50 17,5 46,0 0,002250 0,001038 
12.00 17,6 46,2 0,002250 0,001040 
12.15 17,7 45,4 0,002205 0,001000 
13.25 18,2 42,9 0,002155 0,000926 
13.45 18,3 43,6 0,002140 0,000932 
14.00 18,4 42,6 0,002120 0,000905 
14.15 18,5 42,4 0,002025 0,000860 
14.30 18,6 42,4 0,002035 0,000863 
14.45 18,7 42,0 0,002020 0,000849 
15.00 18,8 41,9 0,002005 0,000840 
15.20 18,9 41,7 0,002052 0,000856 
16.00 19,1 41,2 0,002005 0,000826 
16.30 19,2 39,7 0,001933 0,000768 
17.00 19,3 40,4 0,001952 0,000789 
17.30 19,4 37,3 0,001935 0,000740 
19,5 38,4 0,001845 0,000710 
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Die graphische Darstellung gibt Abb. 4 wieder. 

Entsprechend der im Durchschnitt viermal geringeren Lichtstärke 
ist auch der Abfall der Kurve bedeutend weniger steil als im Versuch 70. 
Das produzierte Sauerstoffvolumen ist in den 8 Stunden des Versuches 
nicht einmal bis zur Hälfte des anfänglichen Wertes gefallen. Immerhin 
zeigt die Kurve, daß die Assimilation von Helodea bei 18000 Lux wäh- 
rend der ganzen Dauer des Versuchs ständig abnimmt. Der Anstieg zu 
dem hohen Wert des O,-Vol/Min. am Anfang des Versuches war auch 
hier in etwa einer halben Stunde vollzogen. Ganz ähnliche Kurven 
zeigen auch die „in der Sonne kultivierten‘‘ Helodea-Sprosse. 


c) Versuche bei 6000 Lux. 
In den nun folgenden Versuchen betrug die Lichtstärke nur 6000 Lux. 


Versuch 77b. 29. VIII. 1929. Beginn 8.30 Uhr. In der Sonne kultivierte Helodea 
in 0,025 mol. KHCO,-Lösung bei 6000 Lux. 











Zeit —— | 0% m | ——— 
9.00 15,7 42,3 0,001145 |  0,000484 
9.40 15,9 45,2 0,001112 0,000503 
10.20 16,1 46,2 0,001150 | 0,000531 
11.00 16,4 46,2 0,001145 |  0,000529 
11.50 16,7 44,5 0,001095 | 0,000488 
13.30 17,2 41,1 0,001078 | 0,000442 
14.10 17,4 41,4 0,001032 |  0,000428 
15.10 | 17,6 39,9 0,001054 0,000421 
16.05 | 17,9 38,0 0,001009 0,000380 
16.55 | 18,0 32,1 0,000990 0,000818 


Die Darstellung der Ergebnisse des atin ergibt folgendes Kurven- 
bild (Abb. 5). 
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Abb. 5. 


Ein zweiter Versuch, dessen Ergebnisse nur in graphischer Darstel- 
lung wiedergegeben werden sollen, zeigt folgenden Verlauf der Assi- 
milationskurve (Abb.6). 
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In diesen Versuchen ist die Form der Leistungskurve schon bedeutend 
sanfter als in den Versuchen bei 18000 Lux. Der Anstieg der Assimilation 
erstreckt sich ganz im Gegensatz zu den früheren Versuchen über eine viel 
größere Zeitspanne, so daß er in den ersten Analysen noch mit erfaßt wer- 
den konnte. Vom maximalen Assimilationswerte an fällt die Kurve bis 
zum Schluß des Versuches mehr oder weniger langsam ab. In Ver- 
such 77 b zeigt die Kurve in der Zeit von 12—15 Uhr eine deutliche 
Hemmung ihres Abfalls. Erst von 15 Uhr an ist der Abfall der Kurve 
wieder steiler. Es wurden in der Sonne kultivierte Helodea-Sprosse zu den 


Versuch 75. 26. VIII. 1929. Beginn 9.00 Uhr. In der Sonne kultivierte Helodea 
in 0,1 mol. KHCO,-Lösung bei 6000 Lux. 
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Abb. 6. 


angeführten Versuchen verwendet. Eine im Schatten gewachsene Helo- 
dea zeigt jedoch nur einen etwas flacheren Abfall der assimilatorischen 
Leistungskurve. 


d) Versuche bei 4000 Lux. 

Weiterhin wurde nun eine große Anzahl von Versuchen bei 4000 Lux 
ausgeführt. Bei der graphischen Darstellung der Versuchsergebnisse 
zeigt sich aber, daß man zwei Arten von Kurven erhält. Beide zeigen in 
ihrem allmählich verlaufenden Anstieg große Ähnlichkeit mit den bei 
6000 Lux gewonnenen Leistungskurven. Ein Unterschied tritt erst in 
dem Abfall der Kurven ein. Die Kurven der einen Reihe zeigen einen 
ganz flachen Abfall, der auf den nach einiger Zeit erreichten Maximalwert 
folgt. Der Abfall ist noch langsamer als bei 6000 Lux. Eine zweite Reihe 
von Versuchen zeigt im Kurvenbild eine deutliche Leistungssenkung, 
d. h. es folgt auf das Maximum ein Minimum der Kurve. Dann tritt 
später ein mehr oder weniger deutliches, meist niedriger liegendes zweites 
Maximum auf. Ein Beispiel dieser Art von Kurven, die sehr häufig er- 
halten wurden, zeigt die Abb. 7, die die Ergebnisse des Versuchs 42 dar- 
stellt. 
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Versuch 42. 2. V. 1929. Beginn 9.45 Uhr. Im Schatten kultivierte Helodeu 
in 0,05 mol. KHCO,-Lösung bei 4000 Lux. 
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Abb, 7. 


Die Andeutung einer Leistungssenkung zeigt ja schon der Kurven- 
verlauf des Versuchs 77 b bei 6000 Lux. Schon hier soll darauf hingewie- 
sen werden, daß die Mittagsdepressionen, die von KostyTscHEW und 
Montrort in ihren Versuchen mit wechselndem Tageslicht beschrieben 
worden sind, durch ganz andere Ursachen bedingt sind, als diese Lei- 
stungssenkung, die bei konstantem Licht auftritt. Die Kurven, die 
eine Leistungssenkung zeigen, sollen zum besseren Verständnis besonders 
beschrieben und diskutiert werden. 


Hier sollen nur aus der ersten Reihe der Kurven folgende Beispiele 
gebracht werden. 


Versuch 60. 16. VII. 1929. Beginn 9.00 Uhr. Im Schatten kultivierte Helodea in 
0,25% Calciumbikarbonatlösung mit 0,12% freier Kohlensäure bei 4000 Lux. 




















T T 

Zeit | u 0r% | C0.-% Ye | a we 

9.32 16,0 | 38,0 1,8 0,000774 | 0,000294 
10.06 16,1 42,0 4,7 0,000851 | 0,000358 
10.31 16,1 | 44,4 | 3,2 0,000864 0,000384 
11.07 162 | 47 | 5,1 0,000890 | 0,000398 
14,33 167 | 401 | 2,9 0,000819 0,000328 
15.04 16,7 | 40,3 | 2,6 0,000818 0,000328 
15.28 16,8 | m7 | 1,6 0,000803 0,000319 
15.55 16,9 | 398 | 3,6 0,000794 0,000316 
16.36 17,0 | 39,5 | 2,4 0,000780 0,000308 
17,00 | 170 38,5 | 3,1 0,000768 0,000295 
125 | 110 | as ° 2,3 0,000759 | 0,000292 


Planta Bd, 13. 36 
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Zu diesem Versuch gehört folgende graphische Darstellung (Abb. 8): 
4 


4-Vol/min 





Uhr 
Abb. 8. 
Die Ergebnisse eines zweiten Versuches sollen nur in Form ihres Kur- 
venbildes dargestellt werden (Abb. 9). 


Versuch 44. 6. V.1929. Beginn 7.50 Uhr. Im Schatten kultivierte Helodea in 
0,1 mol. NaHCO,-Lésung bei 4000 Lux. 
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Abb. 9. 


Es zeigt sich, daB die Kurven bei 4000 Lux schon recht flach verlau- 
fen, um bei noch geringerer Lichtstärke der X-Achse mehr oder weniger 
parallel zu laufen. 


Versuch 2. 25. XI. 1928. Beginn 9.23 Uhr. Im Gewächshaus kultivierte Helodea in 
abgestandenem Leitungswasser bei 2340 Lux (sinkt etwas im Laufe des Versuchs). 





































Zeit | er vi | Or-% | —. a Min. | er ; — 
9.40 | 14,9 | 23,3 | 0,000189 0,000044 
10.10 | 15,0 | 24,8 |  0,000171 0,000043 
11.10 | 15,5 | 27,3 0,000174 0,000048 
12.05 15,9 | 25,8 0,000192 0,060050 
13.20 16,4 | 20,8 0,000203 0,000042 
14.10 16,7 | 24,2 0,000213 0,000051 
14.55 17,0 | 25,2 0,000218 0,000055 
15.45 17,2 | 25,7 © 0,000221 0,000057 
17.10 17,6 | 30,7 0,000220 0,000068 
17.35 17,7 19,4 0,000217 0,000042 
19.20 17,8 25,2 | 0,000229 0,000068 
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Graphische Darstellung der Versuchsergebnisse (Abb. 10): 
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Abb. 10. 


e) Kurze Übersicht über die Versuche. 

Wir können die bei verschiedener Lichtintensität erhaltenen Assi- 
milationskurven zu folgenden Gruppen zusammenfassen. 

1. Bei Verwendung von Sonnenlicht (90—100 000 Lux im Maximum) 
bekommt man Kurven, deren Anstieg zu einem maximalen Wert der 
Assimilation so rapide ist, daß er in der ersten Analyse schon nicht mehr 
zum Ausdruck kommt. Der darauf folgende Abfall der Photosynthese 
war bis zum Schluß des Versuches sehr steil. 

2. Wählt man eine Lichtintensität von 18 000 Lux, so erhält man 
Kurven, die ebenfalls kurz nach Beginn des Versuches andauernd sehr 
steil abfallen. Doch ist die Abnahme der Assimilationsintensität schon 
wesentlich geringer als im Sonnenlicht. Für den Anstieg der Kurve gilt 
noch das, was unter 1 gesagt worden ist. 

3. Bei 6000 und 4000 Lux erstreckt sich der Anstieg der Assimilation 
zum maximalen Wert schon über eine so große Zeitspanne, daß er in den 
ersten aufeinanderfolgenden Analysen deutlich zum Ausdruck kommt. 
Der maximale Wert der Assimilation wird nach 2—3 Svunden erreicht, 
dann folgt ein Abfall der Kurve, der bedeutend flacher verläuft als bei 
18000 Lux. Der Abfall setzt sich bis zum Ende des Versuchs dauernd 
fort. Es sind alle Übergänge von mehr oder weniger starkem zu recht 
schwachem Abfall der Kurve vorhanden. (Nicht berücksichtigt ist hier 
die bei dieser Gruppe von Versuchen nach 4—6 Stnnden auftretende 
Leistungssenkung.) 

4. Die graphische Darstellung eines Versuches bei 2340 Lux zeigt, daB 
bei dieser Lichtintensität während einer Versuchsdauer von 10 Stunden 
die Kurve der X-Achse parallel geht. Ein Anstieg zu einem maximalen 
Wert kommt nicht mehr zum Ausdruck. 


2. Der Schattencharakter der Wasserpflanzen. Da sich nun Sonnen- 
und Schattenpflanzen den verschiedenen Lichtintensitäten gegenüber 
ganz verschieden verhalten, soll zunächst einmal geprüft werden, zu 
welcher Gruppe von Pflanzen die in den Versuchen verwendete Helodea 
gehört. Über die Frage, ob die Wasserpflanzen Sonnen- oder Schatten- 
pflanzen sind, ist von vielen Forschern gearbeitet worden. Schon 
KREUSLER nimmt 1885 an, daß das Optimum der CO,-Zerlegung der 
Wasserpflanzen im Schatten liegt. Genauer geht PANTANELLI 1904 auf 

36* 
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diese Frage ein. Er findet, daß das Lichtoptimum für Helodea etwa 1/, 
des Sonnenlichts, also 15000—25000 Lux beträgt. 1926 stellte RUTTNER 
folgendes fest: Wenn man Helodea dem Licht in verschiedenen Wasser- 
tiefen aussetzt, so zeigt sich, daß ihre photosynthetische Leistung nahe 
der Oberfläche, also in stärkerem Lichte eine Hemmung erfährt. Dar- 
aus schließt er, daß die submersen Wasserpflanzen am Standort an ein 
relativ niedriges Lichtoptimum angepaßt sind. Doch kann nicht für alle 
Wasserpflanzen eine Anpassung an niedrige Lichtintensitäten ange- 
nommen werden, denn Montrort fand 1929 in Fucus eine Pflanze, die 
eher den Charakter einer Sonnenpflanze aufweist. Und auch aus der 
Form der assimilatorischen Leistungskurven, die KosTYTscHEw u. SoL- 
DATENKOW 1926 für ihre Cladophora erhielten, glaubt Monrrorr schlie- 
Ben zu müssen, daß diese Cladophora eine Sonnenpflanze ist. Schatten- 
pflanzen müssen also bei solchen Lichtintensitäten, die bei Sonnenpflanzen 
eine optimale Assimilation veranlassen, bereits die Einwirkungen starken 
Lichts zeigen, die von Ewart 1898, PANTANELLI 1904, MATTHAEI 1904, 
BLAOKMAN 1905, 1911, Lusımenko 1905, Ursprung 1917, WILLSTÄTTER 
u. SroLL 1918, LuxpecArpx 1922, 1924, Harper 1923, JOHANNSON 
1923, 1926, PLanreroz 1927, KostyYTscHew und seinen Mitarbeitern 
1926—1930, Montrort 1928, 1929 und vielen anderen Forschern teils 
an Land-, teils an Wasserpflanzen beobachtet worden sind. 

3. Der Verlauf der Assimilationskurve von Helodea in Beziehung zu ihrem 
Schattencharakter. Daß auch die von mir benutzte Helodea eine Schatten- 
pflanze ist, kann aus dem Verlauf der assimilatorischen Leistungskurven 1 
geschlossen werden. Auf eine Beleuchtung mit Sonnenlicht antwortet 
sie nämlich mit einer sehr bald abfallenden assimilatorischen Leistungs- 
kurve. Der durch diese Insolationswirkungen bedingte Abfall der Kurve 
macht sich auch noch bei einer Lichtstärke von 18000 Lux sehr deut- 
lich bemerkbar. Bei 6000 Lux ist dieser Abfall ebenfalls noch recht 
deutlich. In den anderen Versuchen mit 4000 Lux zeigen die Kurven 
alle Übergänge von deutlich erkennbarem Abfall bis zu mehr oder we- 
niger waagerechtem Verlauf. Schattenpflanzen können eben die höheren 
Lichtintensitäten nicht ausnutzen und reagieren auf solche mit einem 
mehr oder weniger starken Abfall der Leistungskurve. Bei etwas unter 
4000 Lux wäre also das Optimum der assimilatorischen Leistung dieser 
Helodea zu suchen, wenn man dies aus dem der Abszisse annähernd 
parallelen Verlauf der Assimilationskurve schließen darf. Bei noch 
niedrigeren Lichtintensitäten muß die Kurve der X-Achse ebenfalls 
parallel laufen, nur würde die Menge des zersetzten CO, eine entspre- 
chend kleinere sein. 

ı Hier soll von den später im Zusammenhang zu behandelnden besonderen 
Leistungssenkungen, die bei konstantem Licht von etwa 4000 Lux auftreten, ab- 
gesehen werden. 
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4. Die Ursachen für die Hemmung der Photosynthese von Helodea bei 
starkem Licht. Wir wollen nun sehen, welche Ursachen für diese Er- 
scheinungen geltend gemacht werden. Solange man mit Landpflanzen 
arbeitet, wie dies viele Forscher LUBIMENKO, URSPRUNG, WILLSTÄTTER 
u. STOLL, JOHANNSON, KOSTYTSOHEW und seine Mitarbeiter zum Teil, 
MAxIMOW usw. taten, ist man nicht sicher, ob diese Assimilationshem- 
mung nicht letzten Endes durch die Spaltöffnungsbewegungen bedingt 
ist. Gerade diesen Grund geben ja auch MAxIMOw, JOHANNSON und Kos- 
TYTSCHEW und seine Mitarbeiter 1928 an. Doch hat Kosryrsouzw 1928 
auch Assimilationshemmungen gefunden, die den Spaltöffnungsbewe- 
gungen nicht parallel laufen. Da-aber Stomatabewegungen für Helodea 
nicht in Betracht kommen, wollen wir uns auf die Angaben beschränken, 
die an stomatafreien Pflanzen gewonnen worden sind. Ehe wir zu den 
eigentlichen Wasserpflanzen übergehen, soll erwähnt werden, daß PLAN- 
TEFOL 1927 bei einem Schattenmoos eine beträchtliche Hemmung der 
Photosynthese bei der Einwirkung höherer Lichtintensitäten gefunden 
hat. Hier kommt nun ein Stomatafaktor nicht in Betracht. An Wasser- 
pflanzen sind die Folgen der Einwirkung stärkeren Lichts seit den 
Untersuchungen Ewarts 1898 und PANTANELLIS 1904 bekannt. Der 
letzterwähnte Forscher führt die Hemmung der Assimilation bei Helo- 
dea auf die Einwirkung des Lichts auf die Chloroplasten zurück. Das 
Licht bewirkt hier eine systrophische Lagerung der Chloroplasten und 
kann auch zu einer Zersetzung des Chlorophyllfarbstoffes führen. Neuer- 
dings haben KosTYTScHEW u. SOLDATENKOW 1926 Wasserpflanzen (Cla- 
dophora) den ganzen Tag über bei starkem aber wechselndem Tages- 
licht assimilieren lassen. Sie erhielten für diese Algen Kurven, die 
am Vormittag (11 Uhr) ein Maximum, dann einen mehr oder weniger 
steilen Abfall bis 15 Uhr aufwiesen. Von 15—17 Uhr lief die Kurve der 
X-Achse parallel, oder es zeigte sich ein ganz geringer Anstieg, auf den 
von 17 Uhr an ein dauernder Abfall folgte. Da KosTyTsoHEw u. SoL- 
DATENKOW keine Lichtmessungen gemacht haben, kann man ohne 
Bedenken behaupten, wie es z. B. Montrort tut, daß die benutzte Cla- 
dophora eine Sonnen-Cladophora ist, weil die Assimilationskurve, die 
sie erhalten haben, mehr oder weniger der Lichtkurve parallel geht. 
KostytscHew und seine Mitarbeiter finden große Schwankungen in 
der Photosynthese, die BOYSEN-JENSEN u. MÜLLER 1929 zum Teil auf 
methodische Fehler zurückgeführt wissen wollen. Als Grund für den Ab- 
fall ihrer Assimilationskurven bei Cladophora nehmen die russischen 
Forscher an, daß die in der Pflanze aufgehäuften Assimilate nicht in ge- 
nügend großer Menge von der Pflanze verbraucht worden sind. Im 
Jahre 1928 finden sie auch an nicht abgetrennten Laubblättern Schwan- 
kungen in der Assimilationsintensität, die weder mit den Lichtschwan- 
kungen noch mit den Bewegungen der Stomata gleichsinnig verlaufen. 
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Sie schieben die Ursache dieses unregelmäBigen Verlaufs der Photo- 
synthese mehr auf die Wirkung innerer Faktoren, unter anderem auch 
auf die Anhäufung der Assimilate. In ihren neueren Arbeiten aus dem 
Jahre 1930 (KostyTscHEW u. Karpo-Syssorzwa 1930, KosSTYTSOHEW u. 
Berc 1930, KostYTsoHEw, TscHEsNoKov u. BAzYRINA 1930) konnten die 
russischen Forscher nur in den Versuchen, die an Landpflanzen an der 
Murmanküste angestellt wurden, einen gewissen Zusammenhangzwischen 
Lichtstärke und Intensität der Photosynthese wahrnehmen. Hier allein 
ist nämlich von ihnen auch die Lichtintensität nach der Methode von 
WIESNER gemessen worden. Im übrigen nehmen sie an, ,,daB der äußerst 
unregelmäßige Verlauf der Photosynthese von einer komplizierten Kom- 
bination verschiedener Reizwirkungen abhängt, wobei die Nachwir- 
kungen der Faktoren: Licht und Temperatur wohl eine wichtige Rolle 
spielen“ (Planta 1930, S. 117). Notwendig soll auch die Kenntnis der 
Vorgeschichte der Blätter sein. Die von ihnen gefundenen großen 
Schwankungen führen sie teils auf die ungenügende Wasserversorgung, 
teils auch auf eine Überhitzung der Blätter zurück. Dazu kommen noch 
Stomatabewegungen, da sie mit Landpflanzen arbeiteten. In diesen Ar- 
beiten ist von einer behinderten Ableitung oder einem ungenügenden 
Verbrauch der Assimilate gar nicht mehr die Rede. Bedeutend lehr- 
reicher sind die Ergebnisse der Untersuchungen von MoNTFoRT u. Ney- 
DEL 1928 an dem stomatafreien Schattenfarn Trichomanes. Rei Einwir- 
kung schwachen Lichts auf die Farnwedel erhielten sie ziemlich konstant 
bleibende Assimilationswerte von mittlerer Höhe. Bei der gleichen 
Lichtintensität liegt der Assimilationswert am Nachmittag fast genau so 
hoch wie am Vormittag. Bei Einwirkung starken Lichts tritt ein Abfall 
der Assimilation ein, der bis zu 40% betragen kann, d. h. die Nachmittags- 
werte liegen in den Punkten, wo vormittags und nachmittags die gleiche 
Lichtintensität herrscht, am Nachmittag 40% tiefer als am Vormittag. 
Sie nehmen als Ursache eine Zeitfaktorwirkung des Lichts an, die bei 
niedrigem Licht erheblich geringer ist als bei höherem. Dazu dürfte noch 
die Chloroplastenverlagerung kommen, die zum Teil mehr oder weniger 
schnell reversibel ist. So konnten sie beobachten, daß die systrophische 
Lagerung der Chloroplasten manchmal nach 2—3 Tagen noch nicht wie- 
der verschwunden war. Bei den irreversiblen ,,Sonnenstich“-Wirkungen 
kommen dann noch Strukturveränderungen in den Chloroplasten hinzu. 
Zu weiteren Vergleichen lassen sich auch die Tageskurven heranziehen, 
die MonTroRT 1929 mit einer ,,gemaBigt schattenadaptierten‘‘ Clado- 
phora erhielt. Bei trübem Wetter verläuft die Tageskurve ziemlich kon- 
stant. Bei starkem Licht dagegen erhielt er eine Kurve mit sehr ausge- 
sprochener Leistungsdepression am Mittag. Wie Montrort sich die 
Schwankungen im Verlauf der Photosynthese erklärt, entnehmen wir 
seiner Arbeit von 1929. Dort sagt er: „Nehmen wir indessen für das 
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Stroma der bekanntlich nicht phototaktisch verlagerbaren Chromato- 
phoren der Cladophora-Zelle bei schattenadaptiertem Material eine 
Lichteinstellung auf niedere Intensitäten an, so gewinnt eine derartige 
reir: photochemische „Inaktivierung“ . . . für unsere Wasserpflanzen 
viel'eicht ebensoviel Beweiskraft zur Erklärung der Mittagsdepressionen 
wie eine Erklärung im Sinne der Kosryrsomewschen Verstopfungs- 
hypothese.‘‘ Also das auf niedrige Lichtintensitäten eingesteilte Stroma 
sch&ttenadaptierter Algen veranlaßt nach Montrort die Depressionen. 
In den bisher angeführten Arbeiten ist entweder in kurz dauernden Ver- 
suchen der Einfluß konstanten Lichts auf die Assimilation ermittelt wor- 
den, oder es wurde in Versuchen, die sich über den ganzen Tag erstreck- 
ten, der Einfluß des Tageslichts studiert. Daß der Assimilationsprozeß 
aber bedeutend verwickelter ist, zeigen erst die Versuche über die Assi- 
milation der Kohlensäure bei konstanten Außenbedingungen, die neuer- 
dings von HARDER 1930 ausgeführt worden sind. Er findet unter an- 
derem, daß bei einer Dauerbelichtung mit 14—16000 MK die Assi- 
milation einer bis zum Versuch verdunkelten Wasserpflanze (Fontinalis) 
einem maximalen Wert zustrebt, auf den dann ein dauernder mehr oder 
weniger steiler Abfall der assimilatorischen Leistungskurve folgt. War 
die Pflanze schon vor Versuchsbeginn dem Einfluß des Tageslichts aus- 
gesetzt, so wird je nach der Dauer und Intensität der vorhergehenden 
Belichtung entweder nur der letzte Teil des Anstiegs zum maximalen 
Wert der Assimilation im Versuch erfaßt, oder man findet schon in den 
ersten Analysen den absteigenden Ast der Assimilationskurve vor. Im 
Anstieg der Assimilationsintensität erblickt HARDER eine „Aktivierung“ 
des Assimilationsapparates, die späterhin durch eine „Gegenreaktion‘ 
überlagert wird, die im abfallenden Ast der Kurve sichtbar wird. Bei 
langen Lichteinwirkungen sollen dann noch Ermüdungserscheinungen 
der Chloroplasten hinzukommen. 

ö. Diskussion der Ursachen an Hand der Versuche. Fassen wir noch 
einmal die von den verschiedenen Forschern aus ihren Versuchen abge- 
leiteten Ursachen für die Senkung der Photosynthese bei starkem Licht 
zusammen, so ergibt sich folgende Übersicht: 

. Stomataverschluß, 

. Störung der Wasserzufuhr zu den Blättern, 
Überhitzung der Blätter, 

. Hemmung des CO,-Transports durch Stomataverschluß, 
Vorgeschichte der Blätter, 

Anhäufung von Assimilaten, 

. Ungenügender Verbrauch der Assimilate, 

. Chloroplastenverlagerung, 

. Chlorophyllzersetzung, 

Inaktivierung des Chloroplastenstromas, 
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11. Veränderung der Diffusionsbedingungen der Kohlensäure zu den 


12. ’ 

13. Gesteigerte Atmung im Licht, 

14. Die drei Harperschen Ursachen. 

Von den aufgeführten Ursachen schalten 1—4 völlig aus, da sie für 


Wasserpflanzen nicht in Frage kommen. 


a) Vorleben der Sprosse. 

Die meisten Sprosse meiner Helodea waren im Schatten gewachsen. 
Wo in einem Versuch, mit zwei Parallelsprossen, die bei 6000 Lux in 
0,025 mol. KHCO,-Lösung assimilierten, ein im Sonnenlicht kultivierter 
Sproß verwendet wurde, zeigte der im Schatten gewachsene Sproß einen 
etwas weniger steilen Abfall der assimilatorischen Leistungskurve als 
der Sproß, der im Sonnenaquarium den starken Lichtschwankungen 
am Tage ausgesetzt war. Vielleicht waren bei diesem Sproß die Nach- 
wirkungen der Insolation vom Tage vorher noch nicht ausgelöscht. Doch 
waren die Unterschiede recht gering und bei Versuchen in noch stärkerem 
Licht gar nicht mehr festzustellen. Nachteilig wird aber auch die durch 
die Bestrahlung erhöhte Wassertemperatur des Sonnenaquariums auf 
die darin kultivierte Helodea eingewirkt haben. Da wir aber, wie oben 
erwähnt, meist nur im Schatten gewachsene Helodea verwendeten, war 
der Einfluß der Vorgeschichte der Sprosse in allen Versuchen der gleiche. 


b) Verbleib der Assimilate. 

Schon 1879/81 fand PRINGSHEIM, daß bei intensivem Licht über- 
haupt keine Stärke gebildet wird. Damit stehen auch Ursprungs Er- 
gebnisse (1917) im Einklang. Er stellte fest, daß bei intensiver Bestrah- 
lung morgens mit dem Anstieg des Lichts ein Anstieg der Stärkemenge 
eintritt. Dieser Anstieg erreicht bald einen maximalen Wert, der aber 
trotz andauernder Belichtung nicht beibehalten wird. Der Stärkegehalt 
nimmt im Gegenteil wieder ab, bis er am Abend kaum nachweisbar wird. 
URSPRUNG vermutet, daß mit der Hemmung der Stärkebildung eine För- 
derung der Stärkelösung Hand in Hand geht. Haken (1924) findet be- 
sonders im Frühjahr und Herbst zweigipflige Stärkekurven. Für die 
mittägliche Depression im Stärkegehalt macht sie die schlechte Wasser- 
versorgung des Blattes zu dieser Zeit verantwortlich. Aus den Versuchen 
ALEXANDROWS (1926) geht hervor, daß am Morgen, ja sogar oft bis zum 
Mittag keine Stärke neugebildet wird und oft die Reste der Stärke vom 
Tage vorher noch abgeführt werden. Dann aber tritt in der zweiten 
Hälfte des Tages eine intensive Speicherung neuer Stärke ein. 1928 hat 
LAnGner Blätter auf ihren Stärkegehalt im Laufe eines Tages geprüft. 
Er stellte nun fest, daß der Stärkegehalt eines Blattes am späten Nach- 
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mittag oder am Abend ein Maximum erreicht. Auch von mir wurden im 
Juni und Juli einige Versuche gemacht, um über die Verteilung der 
Stärke in Helodea-Blättern im Laufe eines Tages AufschluB zu gewinnen. 
Die angewandte Methode war sehr einfach. Sie erinnert an die, die 
Scumetz 1925 in ihren Versuchen benutzt hat. Eine Anzahl Helodea- 
Sproßstücke mit je 3x 3 Blättern wurden dem Licht ausgesetzt. Nach 
1 Stunde wurde jedesmal ein Sproßstück entfernt. Die entfernten Sproß- 
stücke wurden in 70- bzw. 96%igem Alkohol aufbewahrt, dann später in 
Chloraljod einige Stunden stehen gelassen und schließlich in Alkohol 
untersucht. Aus den Farbtönen wurden die Mengen der Stärke geschätzt 
und gegeneinander verglichen. Die gefundenen Werte haben aus ver- 
schiedenen Gründen nur beschränkte Bedeutung ; doch sollen einige Ver- 
suche angegeben werden, weil sie vielleicht über die Verteilung der 
Stärke in Helodea-Blättern im Laufe eines Tages einen kleinen Aufschluß 
geben können. 


Versuch. Helodea-Blätter in 0,05 mol. KHCO,-Lösung bei Sonnenlicht. 














Versuchsbeginn 9.30 Uhr. 

Zeit une Lux PR.) 19 

en À! Versuch I | Versuch II 

. T 

10.30 20,0 80000 | + ++ 
11.30 | 22,7 | 102000 | +++ +++ 
12.30 24,5 101000 | © + + +++ 
13.30 26,5 100000 |, “eo +++ 
14.30 27,0 87000 | + + + + 
15.30 28,1 78000 + + + 
16.30 28,5 50000 | + + 
17.30 | 27,7 | 36000 + + 


Die Befunde zeigen gute Ubereinstimmung mit dem von URSPRUNG angegebe- 
nen Tagesverlauf der Stärkemengen. 

Die Hauptmenge der Starke läBt sich nach 2—4 Stunden nachweisen. 
Dann wird eine deutliche Abnahme des Stärkegehaltes erkennbar, ob- 
wohl die Lichtintensität noch hinreichend groß ist, um eine ausgiebige 
Bildung von Reservestoffen zu gewährleisten. 

Die Versuchsergebnisse bei 9000 Lux und auch die bei geringerer 
Lichtstärke sollen nicht weiter angegeben werden, denn es zeigen sich 
recht unübersichtliche Schwankungen im Stärkegehalt. Auch sollen 
diese Ergebnisse zu keinen wichtigen Schlußfolgerungen herangezogen 
werden, zumal sich ja gerade über die Verteilung der Stärkemengen im 
Laufe eines Tages, wie oben zu erkennen ist, die widersprechendsten An- 
gaben in der Literatur finden. Der Verbleib der Assimilate scheint also 
sehr kompliziert und noch zu wenig bekannt zu sein. Dies zeigt auch die 
1930 erschienene Arbeit von TscHESNOKOV u. BAzYRınA über die Ab- 
leitung der Assimilate aus dem Blatt. Es scheint so, als ob die Ableitung 
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der Assimilate am Tage von der Intensität der Assimilation abhängt. Im 
übrigen sind aber die Intensität und der Verlauf der Ableitung bei den 
verschiedenen Pflanzen ganz verschieden. Wie gerade die Stärkemengen 
bei meinem Versuch mit Sonnenlicht zeigen, ist hier eine übermäßige 
Anhäufung von Assimilaten kaum anzunehmen. Welchen Einfluß eine 
Anreicherung von Zucker hat, ist unbekannt. 


c) Chloroplastenverlagerung. 

Was nun die Chloroplastenverlagerung in unseren Versuchen anbe- 
trifft, so muß man eine solche für die Hemmung der Photosynthese bei 
starkem Licht sicher in Betracht ziehen (vgl. z. B. HABERLANDT 1881). 
Allein, man müßte doch dann, nachdem die neue Chloroplastenlage, z.B. 
die Systrophe, einmal erreicht worden ist, eine mehr oder weniger gleich- 
mäßig verlaufende Assimilationskurve finden. Dies ist aber nicht der 
Fall. Im übrigen ist ja auch eine Hemmung der Photosynthese bei 
Cladophora festgestellt worden, deren Chloroplasten phototaktisch nicht 
verlagerbar sind (MoNTroRT 1929). 


d) Chlorophylizersetzung. 

Eine Zersetzung des Chlorophylls könnte wohl nur in intensivem 
Sonnenlicht eintreten, käme also für unseren Versuch bei 18000 Lux 
nicht mehr in Frage. Wir sehen aber, daß bei dieser Lichtstärke dennoch 
eine sehr starke Senkung der Photosynthese eintritt. 


e) Die „‚inneren‘‘ Ursachen, besonders die drei HARDERschen Faktoren. 

Die übrigen obengenannten Ursachen sind nur indirekt durch Ver- 
suche gestützte Hypothesen, die im Grunde genommen alle gleichviel Be- 
rechtigung haben. Zur Erklärung unserer Versuche wollen wir diese 
Hypothesen teilweise benutzen. HARDER, der 1930, wie schon erwähnt, 
in langdauernden Versuchen die Assimilation von Fontinalis bei kon- 
stantem Licht (14—16000 MK) untersuchte, macht für den Verlauf 
der Assimilationskurve bei Dauerbelichtung folgende Vorgänge verant- 
wortlich : 

1. ,,Aktivierung durch das Licht, 

2. ,,Gegenreaktion“ gegen die „Aktivierung‘‘, wohl infolge längerer 
Lichtwirkung, 

3. „Ermüdung‘‘ durch sehr lange Liehtwirkung. 

Es soll nun eine Erklärung unserer Kurven mit den drei HARDER- 
schen Faktoren versucht werden. Wir stellten fest, daß bei nicht ganz 
4000 Lux, deutlicher aber bei geringerer Lichtstärke die assimilatorische 
Leistungskurve der X-Achse mehr oder weniger parallel läuft, d. h., daß 

1 Auf die Beziehungen der Chloroplastenverlagerung zu der besonderen Lei- 


stungssenkung, die in meinen Versuchen bei 4000 Lux auftrat, soll später einge- 
gangen werden. 
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bei dieser Lichtintensität unsere Helodea den ganzen Tag über recht 
gleichmäßig assimiliert (Abb. 9 u. 10). Für diesen Verlauf der Kurve 
nehmen wir also an, daß „Aktivierung‘‘ und „Gegenreaktion‘ sich das 
Gleichgewicht halten. Da ,,Ermiidung“ erst bei längerer Lichteinwirkung 
eintritt, so können wir weiter annehmen, daß sie vielleicht erst nach dem 
Versuch deutlich geworden wäre. Steigert man nun das Licht auf 
6000 Lux, so überflügelt die ,,Gegenreaktion“ bereits die „Aktivierung“. 
Es tritt eine Senkung der Kurve vom maximalen Wert, der nach etwa 
2—3 Stunden erreicht worden ist, ein. Wahrscheinlich steigt die Inten- 
sität der ,,Gegenreaktion“ bei Schattenpflanzen sehr viel schneller als bei 
Sonnenpflanzen mit der Lichtiñtensität an. Wahrscheinlich steigert 
sich auch der Prozeß der „Aktivierung‘‘ mit dem Anstieg des Lichtes. 
Bei 18000 Lux wird daher zu Anfang des Versuchs infolge der starken 
„Aktivierung“ sehr schnell ein recht hoher Assimilationswert erreicht. 
Doch von diesem schnell erreichten Maximum sinkt die Kurve dauernd 
und infolge der verstärkten Wirkung der ‚‚Gegenreaktion‘ auch ziemlich 
intensiv ab. Noch extremer liegen die Verhältnisse bei den Versuchen im 
Sonnenlicht. Welcher Art die ,,Gegenreaktion“ ist, bleibt vorläufig un- 
bekannt. Man könnte mit MONTFORT an eine Inaktivierung des Stromas 
der Chloroplasten denken; doch sind auch die anderen Erklärungsmög- 
lichkeiten (Enzymwirkung, Hemmung in der CO,-Zufuhr, Änderung des 
Alkalitätsgrades der Zellen usw.) nicht so ohne weiteres von der Hand zu 
weisen. Der Prozeß der „Aktivierung“ ist als solcher mit unserer Methode 
nicht exakt nachzuweisen (wenn er überhaupt noch in unsere Versuchs- 
zeit mit hineinfällt, da ja die Sprosse schon vor dem Versuch durch das 
Taseslicht eine ‚Aktivierung‘ erfahren haben könnten) (vgl. S. 547). 
Wo die Lichtintensität gering ist und wir noch einen längeren Anstieg 
zum Maximalwert in den Versuchen feststellen, wäre es möglich, daß 
darin noch ein Teil der ‚Aktivierung‘ mit angedeutet ist. 


C. Die Leistungssenkung in den Versuchen mit 4000 Lux. 

Wir beschrieben oben eine Reihe von Kurven, die bei 4000 Lux der 
X-Achse mehr oder weniger parallel liefen, und erwähnten schon dort, daß 
die meisten Kurven, die bei 4000 Lux erhalten wurden, eine besondere 
Leistungssenkung aufweisen, die mit den von KostyTsoHEW und Mont- 
FORT beschriebenen Leistungsdepressionen nicht identisch ist, da sie von 
mir bei konstantem Licht und konstanten sonstigen Bedingungen er- 
halten wurde. Den Verlauf der Kurven ohne die Leistungssenkung er- 
klärten wir mit HARDER in der Weise, daß wir annahmen, daß sich 
„Aktivierung“ und ,,Gegenreaktion“ etwa die Waage halten und daß eine 
„Ermüdung‘ erst sehr viel später sichtbar werden wird. 

Zunächst soll die Form der Kurven, die diese merkwürdige Erschei- 
nung zeigen, durch einige Beispiele erläutert werden. 
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1. Versuche, die diese Erscheinung zeigen. 
Versuch 41. 1. V. 1929. Beginn 8.45 Uhr. Im Schatten kultivierte Helodea in 
0,1 mol. NaHCO,-Lésung bei 4000 Lux. 





























Temperatur Gasvolum/Min. | Volum/Min. 
Zeit in °C Or% in 2 | A in - 
9.50 16,8 | 37,9 0,001075 |  0,000408 
9.55 16,8 | 39,6 0,001104 |  0,000438 
10.50 17,0 | 41,7 0,001150 |  0,000480 
10.55 17,0 | 43,0 0,001160 |  0,000499 
11.30 17,2 43,3 0,001180 | 0,000511 
11.35 17,2 43,2 | 0,001170 |  0,000506 
12.10 17,3 44,1 |  0,00119%4 | 0,000527 
12.15 17,3 43,8 | 0,001193 |  0,000523 
14.25 17,6 | 41,0 0,001166 |  0,000478 
14.30 17,6 | 40,9 0,001165 |  0,000476 
15.05 178 | is 0,001188 | _— 
15.10 17,8 41,5 0,001188 |  0,000490 
15.45 17,9 41,4 0,001208 |  0,000500 
15.50 17,9 41,4 0,001200 |  0,000497 
16.25 18,0 39,2 0,001188 | 0,000465 
16.30 18,0 39,8 0,001192 0,000475 
17.00 18,1 39,7 0,001184 |  0,000470 
17.05 18,1 39,6 0,001185 |  0,000489 
17.40 18,2 38,7 0,001162 0,000450 
17.45 18,2 38,7 0,001168 0,000451 
Dazu folgende graphische Darstellung (Abb. 11): 
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Abb. 11. 


Ein zweiter Versuch, dessen Ergebnisse als Kurvenbild allein darge- 
stellt werden sollen, wurde mit zwei Helodea-Sprossen ausgeführt (Abb.12). 

Die Leistungssenkung erreicht in all diesen Kurven etwa nach 5 Stun- 
den ihren tiefsten Wert. Die hier gebrachten Beispiele ließen sich noch 
beliebig weiter vermehren. Es wurden auch einige Versuche bei kon- 
stantem Licht (4000 Lux) erst später am Tage begonnen. Daher konnte 
der Assimilationsapparat der Pflanze durch die Einwirkung des diffusen 
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Versuch 30. 13. III. 1929. Beginn 8.50 Uhr. Zwei im Gewächshaus kultivierte 
Helodea-Sprosse in 0,05 mol. NaHCO,-Lösung bei 3880 Lux. 


40003 











Abb. 12. 


Tageslichtes schon recht weitgehend » aktiviert“ worden sein. Unter 
solchen Umständen erhält man folgendes Bild der Assimilationskurve 
(Abb. 13). 


Versuch 16. 25. I. 1929. Beginn 9.55 Uhr. Im Gewächshaus kultivierte Helodea 
in 0,1 mol. KHCO,-Lésung bei 3880 Lux. 
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Abb. 18. 


Man könnte hier den Einwand machen, daß die ‚Aktivierung‘ im 
Januar im Laufe des Vormittags noch nicht ihren Höhepunkt erreicht 
habe, daß also in dem Anstieg der Kurve bis 14.30 Uhr noch die „Akti- 
vierung‘‘ verborgen sei. Daß dies aber nicht der Fall ist, lehrt uns ein 
weiterer Versuch, der Ende Juli angestellt wurde (Abb. 14). 

Auch hier erstreckt sich der Anstieg wieder über eine sehr lange Zeit, 
im Versuch bis etwa gegen 16 Uhr. Die ‚Aktivierung‘ ist aber bereits 
6—7 Stunden im Gange. Man hätte im Versuch also einen mehr oder 
weniger schnellen Anstieg der Kurve (Ausbildung des Sauerstoffmantels) 
erwarten sollen. Dies ist aber nicht der Fall. Wenn man in diesem und 
im vorigen Beispiel annimmt, daß in dem langen Anstieg der Kurven 
die Leistungssenkung bereits durch die vorhergehende Einwirkung des 
Tageslichts hervorgerufen worden ist, so könnte man diesen langen An- 
stieg wohl verstehen. Daß unsere Helodea diese Leistungssenkung nur 
bei etwa 4000 Lux zeigen kann, geht aus folgender Überlegung hervor. 
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Bei sehr niedriger Intensität des Lichtes kann diese Erscheinung entweder 

wegen der geringen Größe der assimilatorischen Leistung nicht gemessen 

werden, oder die Leistungssenkung kommt vielleicht infolge der geringen 

Versuch 59. 30. VII. 1929. Beginn 10.15 Uhr. Im Schatten kultivierte Helodea 
in 0,5%iger Calciumbikarbonatlésung mit 0,24% freier CO, bei 4000 Lux. 
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Abb. 14. 


Lichtwirkung gar nicht zum Ausdruck. Bei größerer Lichtstärke aber ist 
die „Gegenreaktion‘ so stark, daß diese Leistungssenkung in dem mehr 
oder weniger steilen Abfall der Kurve verborgen bleibt ; denn bei 60) Lux 
sahen wir sie nur noch soeben angedeutet. 


2. Versuche einer Erklärung dieser Erscheinungen. 

a) Die Angaben über Mittagsdepressionen in der Literatur. 

Wir kommen nun zur Erklärung dieser Erscheinungen. Die Mittags- 
depressionen in den Versuchen KosTyTsoHEws und Montrorts sind 
durch das während der Mittagszeit zu starke Licht bedingt. Diese Mit- 
tagsdepression muß bei Sonnenpflanzen erst bei sehr hohen Lichtinten- 
sitäten eintreten, bei Schattenpflanzen aber schon bei geringeren Licht- 
stärken. Wenn man die Harperschen Faktoren zur Erklärung heran- 
ziehen wollte, so wäre zur Zeit der Mittagsdepression infolge des stärkeren 
Lichts am Mittag die ,,Gegenreaktion“ weit größer als die ‚Aktivierung‘. 
Geht am Nachmittag die Lichtintensität wieder zurück, so wird auch die 
„Gegenreaktion‘‘ schwächer, und die ,,Aktivierung‘‘ würde bei einer be- 
stimmten Lichtintensität ihre alte Stärke wieder erreicht haben, wenn 
nicht die ,,Ermüdungserscheinungen‘ sie daran hindern würden. Dies 
wäre eine Erklärungsmöglichkeit der beschriebenen Mittagsdepressionen, 
und es ist das Verdienst HARDExs, in seinen drei die Assimilationsin- 
tensität bedingenden Faktoren einen Weg zur Erklärung dieser Erschei- 
nungen gezeigt zu haben. 

b) Die Leistungssenkungen von Helodea bei Versuchen mit 4000 Lux. 

Da, wie meine Versuche zeigen, bei konstantem Licht von 4000 Lux 
bei Helodea eine Leistungssenkung 4—6 Stunden nach Versuchsbeginn 
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eintritt, so stellt sich die Frage ein, welche Gründe für solch eine Lei- 
stungssenkung geltend zu machen sind. Es wäre wohl möglich, diese 
durch einen verwickelteren Verlauf der Wirkungsweise der drei Har- 
pERschen Faktoren zu erklären. Aber es liegt kein Grund vor, einen solch 
unregelmäßigen Verlauf in der Wirkung der drei Harperschen Faktoren 
anzunehmen. Man könnte vielleicht eine ‚Anpassung‘ als vierten 
Faktor mit für den Verlauf der Assimilationskurve verantwortlich 
machen. Das Ausmaß dieser Anpassung wäre dann als eng begrenzt an- 
zusehen, und die Anpassung würde bei intensivem Licht von der starken 
,,Gegenreaktion“ überdeckt. Wo aber die „Gegenreaktion‘‘ nur wenig 
größer ist als die „Aktivierung‘‘, also dort, wo sich „Aktivierung“ und 
„Gegenreaktion‘‘ annähernd die Waage halten, wird die Anpassung in 
Form eines zweiten Anstiegs der Assimilationskurve sichtbar werden. 
Sie klingt aber später wieder ab. Bei sehr schwachem Licht ist sie infolge‘ 
der geringen assimilatorischen Tätigkeit nicht meßbar. Viel näher liegt 
jedoch die Annahme, daß eine solche Leistungssenkung durch eine Chlo- 
roplastenverlagerung hervorgerufen sein könnte. Bei stärkerem Licht 
wäre die Chloroplastenverlagerung irreversibel (wenigstens während der 
Versuchsdauer) und würde in ihrer Wirkung von der gleichsinnig wirken- 
den ,,Gegenreaktion“ verdeckt. Bei sehr geringer Lichtintensität tritt 
aber eine solche Chloroplastenverlagerung nicht ein. Nur bei 4—6000 Lux 
(dies gilt zunächst nur für Helodea) wäre eine Chloroplastenverlagerung 
sichtbar. Diese ist aber sehr bald reversibel. Der Zeitpunkt ihres Ein- 
tritts ist vielleicht von der Dauer der vorhergehenden Beleuchtung ab- 
hängig. Welche Prozesse diese Chloroplastenumlagerung verursachen, 
ist für uns ohne Bedeutung. Es könnte nun noch der Einwand gemacht 
werden, daß die Leistungssenkung bei 4000 Lux sich ja nicht immer zeigt, 
daß vielmehr in vielen Versuchen von einer solchen gar nichts zu erken- 
nen ist. Den Grund für diese Tatsache müssen wir wohl in dem Material 
selbst suchen. Zwar sind die Pflanzen fast alle im Schatten unter gleichen 
Bedingungen weiterkultiviert worden, doch ist anzunehmen, daß die ein- 
zelnen Sprosse noch immer etwas verschieden voneinander geartet sind. 
Da aber über diese Erscheinung noch sehr wenig bekannt ist, so soll auch 
die oben dargelegte Deutung nur ein Versuch sein, die beobachteten Er- 
scheinungen zu erklären. 

Der ganze Verlauf der Assimilation unter konstanten Bedingungen 
ist ja, wie die neueren Versuche zeigen, noch recht unklar. Erst weitere 
Experimente müssen Licht in dieses Dunkel bringen. 


D. Zusammenfassung des letzten Teiles der Arbeit. 
Wird Helodea mit konstantem Licht längere Zeit beleuchtet, so ver- 
läuft unter sonst gleichen Bedingungen die Assimilation keineswegs stets 
mit gleicher Intensität. Dafür ist weder eine Anhäufung von Assimilaten 
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noch eine Chlorophyllzersetzung bei stärkerem Licht verantwortlich zu 
machen. Die Chloroplastenverlagerung, die in gewissem Sinne eine Rolle 
spielt, kann jedoch nicht den ganzen Verlauf der Kurven bedingen. 
Wir müssen innere Faktoren für den Verlauf der Kurven heranziehen und 
versuchen eine Deutung unserer Kurven im Sinne der drei HARDERschen, 
die Assimilation bedingenden Faktoren. Dazu machen wir weiterhin die 
Annahme, daß das Ausmaß der Wirkung dieser Faktoren von der Licht- 
intensität abhängt. 

I. Der Verlauf der Assimilationskurve von Helodea bei konstantem 
Licht ohne Berücksichtigung der besonderen Leistungssenkung, die bei 
4000—6000 Lux auftritt. 

a) Die Assimilationskurve strebt einem Maximum zu, daß früher 
oder später erreicht wird. Bei niedriger Lichtintensität (etwa 4000 bis 
6000 Lux) wird der Anstieg zu diesem maximalen Wert der Assimilation 
noch in den ersten Analysen mit erfaßt. Bei stärkerem Licht (18000 Lux 
und Sonnenlicht) ist der Anstieg jedoch so rapid, daß schon durch die 
erste Analyse (etwa ?/, Stunde nach Versuchsbeginn) der maximale Wert 
oder bereits ein Wert auf dem abfallenden Ast der Kurve gemessen wird. 
Es läßt sich mit der angewandten Methode nicht sicher entscheiden, ob 
der gefundene Anstieg der Kurve noch durch die ‚Aktivierung‘‘ des Assi- 
milationsapparates (im Sinne Harpers) oder durch die Ausbildung eines 
die Pflanze umgebenden Sauerstoffgefälles vorgetäuscht wird. Da die 
Pflanzen schon vor dem Versuch dem Tageslicht ausgesetzt gewesen 
waren, ist ein größerer Teil des „Aktivierungsprozesses‘‘ bereits dem Ver- 
such vora x 

b) Der weitere Verlauf der Kurve zeigt, daB nur bei etwa 4000 Lux 
und bei geringeren Lichtintensitäten die Assimilation von Helodea 
stundenlang annähernd konstant verläuft. Wir nehmen mit HARDER an, 
daß sich bei dieser Lichtstärke ,, Aktivierung‘* und ‚‚Gegenreaktion‘‘ das 
Gleichgewicht halten. 

c) Schon bei 6000 Lux zeigt die Assimilationskurve eine stetig fal- 
lende Tendenz. Dieser Abfall wird immer steiler, je stärkeres Licht an- 
gewandt wird (Versuch bei 18000 Lux). Dies läßt sich damit erklären, 
daß die ,,Gegenreaktion“ in immer stärkerem Maße über die ,,Akti- 
vierung‘“ die Überhand gewinnt. Bei solch hohen Lichtintensitäten 
kommt dazu noch eine alsbald eintretende ,,Ermiidung‘‘ des Assimila- 
tionsapparates, wie sie HARDER 1930 beschrieben hat. 

II. Die bei konstantem Licht von 4000 Lux bei Helodea eintretende 
Leistungssenkung der Assimilation. 

d) Sie wird erst bei den Lichtintensitäten sichtbar (bei 4—6000 Lux), 
bei denen sich „Aktivierung“ und ,,Gegenreaktion die Waage halten. 
Bei stärkerem Licht ist sie durch die ‚„Gegenreaktion‘‘ verdeckt; bei 
schwächerem infolge der geringen Assimilationsleistung unsichtbar. 
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e) Diese Leistungssenkung ist nicht mit den von KosTYTscHEw und 
Montrort gefundenen Leistungsdepressionen am Mittag identisch. 
Diese letzteren lassen sich mit den Harperschen Faktoren weitgehend er- 
klären. 

f) Für die Leistungssenkungen erscheint folgende Erklärung am ge- 
eignetsten: 

Bei der Lichtintensität, bei der sich „Aktivierung‘‘ und ,,Gegen- 
reaktion‘ ungefähr das Gleichgewicht halten (bei unserer Helodea trat 
dies bei 6—4000 Lux ein), könnte eine reversible Chloroplastenverlage- 
rung eintreten. Dadurch würde die assimilatorische Leistung ein wenig 
herabgedrückt. Bei höheren Lichtintensitäten ist die Chloroplastenver- 
lagerung mehr oder weniger irreversibel (wenigstens während der Ver- 
suchszeit) und ihre Wirkung wird zugleich mit der Wirkung der ,,Gegen- 
reaktion‘ erfaßt. Bei sehr schwacher Lichtintensität tritt keine Chloro- 
plastenverlagerung auf. Diese Annahmen sind jedoch durch weitere 
Beobachtungen erst sicher zu stellen. 


Diese Arbeit wurde im Botanischen Institut der Universität Münster 
ausgeführt und von der Philosophischen und Naturwissenchaftlichen 
Fakultät als Dissertation angenommen. Ich möchte nicht versäumen, 
meinem hochverehrten Lehrer Herrn Prof. Dr. W. BENEOKE für das große 
Interesse und die vielseitige Unterstützung, die er mir zuteil werden ließ, 
meinen aufrichtigsten Dank auszusprechen. Ferner bin ich auch Herrn 
Prof. Dr. Mevıvus für manche anregenden Ratschläge zu großem Danke 
verpflichtet. 
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DIE QUANTITATIVE ERFASSUNG KLEINSTER MENGEN 
BIOLOGISCH WICHTIGER ZUCKERARTEN UNTER AUSSCHLUSS 
REDUZIERENDER NICHT KOHLEHYDRATARTIGER KÖRPER. 


Von 


OTTO LEHMANN. 
Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. Dezember 1930.) 


A. Einleitung. 

Im Gegensatz zum tierischen Organismus steht die Pflanze hinsicht- 
lich ihres Energie- und Baustoffwechsels in erster Linie unter dem be- 
stimmenden Einfluß des Kohlehydratspiegels. Kohlehydrate sind nicht 
nur das normale Atmungsmaterial der Pflanze, sondern liefern auch 
direkt oder indirekt das Kohlenstoffgerüst zur Synthese aller übrigen 
organischen Pflanzensubstanzen. 

Eine quantitative eindeutige Bestimmung der Kohlehydrate ist daher 
eine der wichtigsten Grundlagen für die Erfassung des Stoffwechsel- 
umsatzes der Pflanze überhaupt. Diese Erkenntnis fand ihren Nieder- 
schlag in einer fast unübersehbaren Zahl von Kohlehydratbestimmungs- 
methoden, deren Unzulänglichkeit jedoch durch nichts besser dokumen- 
tiert werden könnte, als durch die immer noch weiter laufende Kette neu 
empfohlener Methoden. Die letzte Ursache für diese methodischen 
Schwierigkeiten liegt darin, daß zur Bestimmung der Kohlehydrate nicht 
eine nur ihnen zukommende spezifische Reaktion zugrunde gelegt werden 
kann, sondern daß wir die Menge aus ihrer Reduktionsfähigkeit zu be- 
stimmen versuchen müssen, die sie mit einem völlig unübersichtlichen 
Gemisch wenig oder gar nicht bekannter Pflanzenstoffe gemeinsam 
haben. Die Tatsache, daß Art und Menge dieser reduzierenden pflanz- 
lichen Begleitstoffe von Pflanze zu Pflanze sich ändern, machte eigent- 
lich eine für jede Pflanzenart mehr oder weniger charakteristische Tren- 
nungsmethode von Zuckern und reduzierenden nichtzuckerartigen Sub- 
stanzen notwendig. 

Eine derartige ideale Trennungsmöglichkeit ist nach dem heutigen 
Stande unserer biochemischen Kenntnisse nicht zu erwarten. Man wird 
sich begnügen müssen, mittels Gruppenreaktionen die mehr allgemein 
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auftretenden störenden Substanzen zu eliminieren, während die Besei- 
tigung gewisser, auf eine oder wenige Pflanzenarten beschränkter Stoffe 
Spezialmethoden vorbehalten bleiben muß (Glycoside). Eine gewisse be- 
dauerliche Unsicherheit bezüglich der Bestimmung reduzierender Zucker 
und Nichtzucker bleibt allen rein chemischen Zuckerbestimmungs- 
methoden, die auf der Reduzierbarkeit der Zucker basieren, anhaften, 
deren Ausmaß wir nicht nur durch Anwendung geeigneter Fällungsmittel, 
sondern auch durch Einführung der biologischen Zuckerbestimmungs- 
methode in Form der Vergärung durch Hefe um so erfolgreicher herab- 
setzen können, als das Auftreten nichtgärfähiger und dem Zugriff der 
Hefefermente unzugänglicher Zucker eine Ausnahme darstellen dürfte. 

Eine weitere Anforderung, die wir an eine brauchbare Kohlehydrat- 
bestimmungsmethode stellen müssen, ist diejenige der exakten quantita- 
tiven Erfassung sehr kleiner Kohlehydratmengen, wie sie für die Frage 
der Lokalisation von Zuckerentstehung und -verbrauch, sowie der Wan- 
derungsfrage unentbehrlich ist. Daher lenkte ich mein Hauptaugenmerk 
in erster Linie auf die Ausarbeitung einer zuverlässigen Mikromethode 
der Zuckerbestimmung. 


B. Experimenteller Teil. 

Bei der folgenden Übersicht und kurzen Wiedergabe des Analysen- 
ganges der gebräuchlichsten Methoden kommt es mir weniger auf eine 
erschöpfende Kritik und ausführliche Darlegung als vielmehr auf eine 
kritische Beurteilung der praktischen Anwendbarkeit der einzelnen Me- 
thoden und deren Verläßlichkeit für die Kohlehydratbestimmung aus 
dem unübersichtlichen Stoffgemisch des Pflanzenkörpers an. Besondere 
Beachtung fanden Methoden, die eine Möglichkeit zur mikroanalytischen 
Kohlehydratbestimmung boten. Ungebräuchliche Methoden, wie z. B. das 
Verfahren mit Indigotetraschwefelsäure (49), habe ich unerwähnt gelassen. 


I. Glukosebestimmungsmethoden. 

a) Die Kupferreduktionsmethode. 

Mehrere Zuckerarten lassen sich durch Reduktion von Metallsalzen 

in alkalischer Lösung bestimmen. Am gebräuchlichsten ist eine Lösung 
von Kupfersulfat in Natronlauge (FEHLINGsche Lösung). Diesem Be- 
stimmungsverfahren haftet zwar der große Nachteil an, daß alle Sub- 
stanzen, die ebenso wie die Zucker das Reduktionsgemisch reduzieren, 
eine absolute Erfassung der tatsächlichen Kohlehydrate verhindern und 
infolgedessen aus dem Pflanzenextrakt entfernt werden müssen (vgl. 
S. 632). Trotzdem ist diese Methode in Ermangelung besserer Verfahren 
viel angewandt worden und hat im einzelnen eine große Anzahl von 
Abwandlungen erfahren. Je nach Zusammensetzung des verwendeten 
Reaktionsgemisches und der Bestimmung der verbleibenden Restoxyda- 
tion lassen sich mehrere Gruppen von Methoden zusammenfassen. 
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1. Gravimetrisch. 

Das gewichtsanalytische Verfahren wurde zuerst von ALLIHN (61) und 
von MEIssL (61) ausgearbeitet, später von Brown, Morris u. MILLER (13) 
verbessert. Das reduzierte Cu-Salz wird direkt teils nach weiterer Re- 
duktion als metallisches Kupfer, teils nach erfolgter sekundärer Oxyda- 
tion als CuO bestimmt. 

Mit dieser Methode haben Davis u. Daıs# (20) ihre Kohlehydrat- 
studien an Mangoldblättern angestellt. Trotz der von ihnen eingeführten 
Verbesserungen halten sie selbst die Methode noch für unvollkommen 
und verbesserungsbedürftig. Auch RUHLAND (88) bedient sich in seinen 
Untersuchungen über den Kohlehydratstoffwechsel von Beta vulgaris 
neben der Polarisation der gravimetrischen Cu-Reduktionsmethode und 
scheint sich deren Unzulänglichkeit für die quantitative Erfassung des 
Zuckers wohl bewußt zu sein, wenn er sagt: „Es kam mir bei meinen 
quantitativen Versuchen aber nur selten auf die Ermittelung absoluter 
Zuckermengen im Pflanzenorgan an.“ 

Die Methode ist zur Mikrobestimmung, abgesehen von den zeit- 
raubenden technischen Schwierigkeiten, nicht geeignet. 

2. Titrimetrisch. 

Das von FEHLING zuerst eingeführte und von FR. SOxLETH (61) ver- 
besserte maßanalytische Verfahren zur quantitativen Zuckerbestimmung 
wird von den meisten Forschern bevorzugt. Ein Beweis dafür sind die 
zahlreichen Modifikationen, von denen im Folgenden nur die wichtigsten 
kurz wiedergegeben werden sollen. 

BENEDIKT (5, 6) richtet sein Hauptaugenmerk auf die Reoxydation 
des gebildeten Kupferoxyduls und die zerstörende Wirkung von Alkali 
auf Glukose. Verschiedene Versuche veranlassen ihn, eine Kupfercarbo- 
natlösung in Verbindung mit Kaliumsulfocyanid zu verwenden. Erwähnt 
sei in diesem Zusammenhang, daß Line u. RENDLE (64) als Reduktions- 
reagenz FwHLingsche Lösung in Verbindung mit Ferrothiocyanid 
empfehlen. 

Die BENEDIKTsche Methode kommt als Mikromethode nicht in Frage. 

Nach BERTRAND (10) wird das beim Kochen mit FExziNGscher Lö- 
sung gebildete Kupferoxydul in einer Lösung von Ferrisulfat in Schwefel- 
säure gelöst. Das dabei nach der Formel: 

CuO, + Fe(SO,), + H2804 = 2 CuSO, +2FeS0, + H,O 
entstehende Ferrosulfat wird mit Permanganatlôsung titriert. Die Be- 
rechnung von 10—100 mg Glukose ist in einer Tabelle angegeben. 

In (52), der sich der Methode in Verbindung mit der Polarisation 
bedient, verwendet an Stelle der Filtration das Zentrifugieren des Kupfer- 
oxyduls. Die Permanganatlösung stellt er doppelt so stark als BEr- 
TRAND her. 
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GREINER (44) hat die Methode zur Bestimmung kleiner Zuckermengen 
umgearbeitet. Er ändert die Permanganatlösung und kann auf diese 
Weise Mengen von 1—10 mg Glukose bestimmen. 

Die Schwächen der BERTRANDschen Methodik bestehen in der nicht 
ganz einfachen Handhabung und in der Unmöglichkeit, mit ihr Mengen 
unter 1 mg Zucker zu analysieren. 

Das bei der FEHLINGschen Lösung reduzierte Cu-Salz läßt sich ent- 
weder als Cupro- oder Cuprioxyd durch jodometrische Titration nach 
folgender Gleichung bestimmen: 

CuSO, +nKJ=CuJ + J, +K,S0,. 

Versuche zur Bestimmung des Cuprioxydes sind von GoocH u. HEATH 
(42), solche zur Bestimmung des Cuprooxydes von MACLEAN (68) und 
SCALES (92) angestellt worden. SHAFFER-HARTMANN (96) haben genaue 
Methoden zur Bestimmung großer und kleiner Zuckermengen ausgearbei- 
tet. Ihre Fällungs- und Reduktionslösungen lehnen sich an die von 
FoLis-Wuv und BENEDIKT (S. 579) an. 

Die Methode ist von Somosyı (100) nachgeprüft und durch Abände- 
rung des Kupferreagenses für die Bestimmung geringer Glukosemengen 
anwendbar gemacht worden. 

Auch Bane (3) bedient sich zur Bestimmung des reduzierenden 
Kupfersalzes in seiner Mikromethode zur Blutzuckeruntersuchung der 
Jodometrie: Das gebildete Kupferoxydul wird durch Jodsäure oxydiert 
und der Überschuß an Jodsäure nach Zusatz von Jodkali mit Thiosulfat- 
lösung titrimetrisch ermittelt. Im ‚alten‘‘ Verfahren werden verschie- 
dene Fehlerquellen entdeckt, z. B. die rasche Oxydation des Kupfer- 
oxyduls an der Luft und die Abgabe von jodbindenden Substanzen durch 
den Gummischlauch. Im ‚‚neuen‘ Verfahren sind alle Fehler beseitigt 
und man erhält bei peinlich genauer Beachtung der Vorschriften genaue 
Ergebnisse. 

Mit der Baneschen Methode erhält man zwar innerhalb der Leistungs- 
grenze genaue Werte, doch macht sich bei Serienbestimmungen die Um- 
ständlichkeit und unbequeme Handhabung unangenhm bemerkbar. 
Außerdem wird nach neueren Untersuchungen von DONHOFFER (27) das 
Banasche Reaktionsgemisch von Nichtzuckern reduziert, die auf das Re- 
aktionsgemisch anderer Methoden, z. B. HAGEDORN-JENSEN (S. 581), 
nicht einwirken, so daß bei Zuckerbestimmungen diese Methode zu hohe 
Werte liefert. 

Die im Vorstehenden angeführten maßanalytischen Methoden sind 
in der Pflanzenphysiologie zur Zuckerbestimmung am häufigsten an- 
gewandt worden. SPOEHR (102) hat in seinen Untersuchungen über den 
Kohlehydratstoffwechsel der Kakteen die ursprüngliche FEHLING-Sox- 
LETH-Methode nach den Angaben von PFLÜGER (102) und Prrers (102) 
derart abgeändert, daß er Kupferlösung im Überschuß zugibt und das 
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nicht reduzierte Cu jodometrisch bestimmt. Gast (39) bedient sich der 
SHAFFER-HARTMANNschen, SCHRÖDER u. Horn (93) der BERTRANDschen 
und TOLLENAAR (109) der Bancschen Methode. Das BENEDIKTsche Ver- 
fahren ist meines Wissens in der Pflanzenphysiologie nicht verwendet 
worden. 

3. Colorimetrisch. 

Forı u. Wu (36) haben eine Methode ausgearbeitet, durch welche 
das vom Zucker reduzierte Kupfer auf colorimetrischem Wege quantitativ 
erfaßt wird. Sie verwenden zur Oxydation des Zuckers eine mit Natrium- 
carbonat alkalisch gemachte Kupfersulfatlösung unter Zusatz von Wein- 
säure. Das nach der Reduktion gebildete Kupfersalz gibt mit einem ge- 
nau beschriebenen Phenolreagenz eine blaue Farbe, die im Colorimeter 
mit einer Standardlösung verglichen wird. Da das Phenolreagenz geringe 
Fehler hervorrufen soll, wird es in einer späteren Arbeit (37) durch eine 
Phosphormolybdatlösung ersetzt, deren Herstellung auch einfacher sein 
soll. Als Zusatz zur Kupfersulfatlösung verwendet er nicht mehr Wein- 
säure und Natriumcarbonat, sondern Seignettesalz und Natriumbicarbo- 
nat mit der Begründung, daß für die Reduktion der Kupfersulfatlösung 
die Alkalinität von Wichtigkeit ist. Weiter wurde eine Apparatur, die die 
Reoxydation des gebildeten Cu verhindern soll, neu eingeführt (FoLın- 
Wu-Rôhre). Aber auch die Phosphormolybdatlösung wird noch einmal 
zusammen mit der schon oben erwähnten Kupfersulfatlösung geändert 
(34). FoLın empfiehlt ein Molybdänsäurereagens, das zum Gebrauch für 
kurze oder längere Zeit hergestellt werden kann. 

GILBERT u. Bock (40) haben die FozIN-Wusche Methode als Mikro- 
methode angewandt, nahmen aber mehrere Änderungen in den Standard- 
und Kupferlösungen vor. 

FonTtes u. THIOVILLE (38) haben die Methoden unter Anwendung 
manganimetrischer Abänderungen umgearbeitet. FLEURY u. BOUTÔT 
(32), die die Originalmethode und letztere prüften, kommen zu dem Er- 
gebnis, daß der abgeänderten Methode der Vorzug zu geben ist. Sie be- 
tonen, daß zur Erzielung brauchbarer Resultate die exakte Herstellung 
der Standardlösungen und die genaueste Ausführung der Analyse not- 
wendig ist. 

Die im Vorstehenden absichtlich ausführlicher wiedergegebenen zahl- 
reichen Abänderungen in der Herstellung der Standardlösungen und die 
nicht entschiedene Polemik zwischen FoLın-Wu und BENEDIKT (9), der 
ein Kupfersulfat-Citrat- und Carbonatreagens vorschlägt, ließen mich an 
der Exaktheit der Methode zweifeln. In erster Linie ist die Methode für 
die Bestimmung von Zucker im Blut und Harn gedacht. Die Autoren 
glauben die Fehlerquellen, die durch Kreatin, Harnsäure und dergleichen 
entstehen, beseitigt zu haben. Es sind also nur solche Substanzen, die im 
Blut und Harn vorkommen, berücksichtigt worden. Außerdem scheint 
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mir eine colorimetrische Bestimmungsmethode für Pflanzenauszüge, die 
ja häufig gefärbt und getrübt sein können, wegen des damit verbundenen 
unpraktisch und bedenklich. Einen Vorteil gegen- 
über dem titrimetrischen Verfahren bietet die FoLIN-Wusche Methode 
also nicht. 
b) Die Jodoxydationsmethode. 

Glukose wird in alkalischer Lösung durch Jod im Überschuß zu 
Glukuronsäure oxydiert. Diese Eigenschaft hat Casorı (14) als Grund- 
lage für eine Methode zur Trennung von Glukose von anderen Kohlehy- 
draten und zu ihrer quantitativen Bestimmung benutzt. Der Analysen- 
gang ist kurz folgender: Der zu untersuchenden Glukoselösung werden 
Natriumcarbonat und eine bestimmte Menge Jodlösung zugefügt. Nach 
der unter bestimmten Bedingungen eingetretenen Oxydation wird nach 
Neutralisation mit Schwefelsäure die restliche Jodlösung mit Natrium- 
thiosulfat titriert. Die Reaktion vollzieht sich also nach der Gleichung: 

CoHi205 + Je +H,0 = C,H,50, +2HJ. 

Da Fructose und Saccharose nicht oxydiert werden, verwendet CAJORI 
seine Methode in Verbindung mit der BENEDIKTschen Kupferoxydations- 
methode (S. 577) zur Trennung und quantitativen Bestimmung der drei 
Zuckerarten. Da auch Maltose, wie CAJORI zeigt, von Jod oxydiert wird, 
könnte dieser Zucker ebenfalls in die Trennung hineinbezogen werden. 

Hinton u. Macara (47) haben die Methode verbessert und erwei- 
tert. Sie halten Natriumcarbonatlösung nicht für ratsam, da sie eine 
höhere Temperatur oder längere Reaktionszeit erfordert, und empfehlen 
deshalb Natriumhydroxyd. Ihre Untersuchungen haben sie außer auf 
Dextrose, Fructose und Saccharose auch auf Lactose und Invertzucker 
ausgedehnt. Sie stellen eine zwar geringe, aber bestimmte Oxydation 
auch bei Fructose und Saccharose fest. 

Die von WILLSTÄTTER u. SCHÜBEL (113) schon früher veröffentlichte 
Hypojoditmethode beruht auf dem gleichen Prinzip. 

Die wegen ihrer einfachen Handhabung verlockende Methode ist zur 
Mikrobestimmung leider nicht geeignet. Im Abschnitt ,,Fructosebestim- 
mungsmethoden‘ komme ich noch eingehender auf diese Methode zurück 
und werde über meine eigenen Versuche in dieser Richtung sprechen 
(siehe S. 598). 

c) Die Pikrinsäuremethode. 

Die Lewis-BENEDIKTsche Zuckerbestimmung (7) beruht auf der Farb- 
bildung, die durch Reduktion eines Pikrat-Pikrinsäurereagenses in alka- 
lischer Lösung entsteht und colorimetrisch gegen eine Standard-Glukose- 
lösung bestimmt wird. Myers-BaıLey (75) und BEeNEDiKT selbst (8) 
haben die Methode mehrfach geändert. Da die Methode nach BENEDIKTS 
eigenen Angaben im allgemeinen zu hohe Werte liefert (9), soll auf die 
Methodik nicht näher eingegangen werden. 
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Tomas u. DuTcHER (108) üben an den bisher gebräuchlichen Cu- 
Reduktionsmethoden Kritik und ziehen die Lewis-BENEDIKTsche Pikrin- 
säuremethode, die sie mit einigen Abänderungen für ihre Untersuchungen 
am Pflanzenmaterial verwenden, allen anderen vor, besonders bei der 
Bestimmung kleiner Zuckermengen. 

Sowohl die vergleichenden Untersuchungen einiger Forscher (S. 582) 
als auch BENEDIKTs eigene Kritik und die nach SUMNER (104) etwas um- 
ständliche Bestimmungsart lassen die Methode für Kohlehydratbestim- 
mungen im Pflanzenmaterial ungeeignet erscheinen. 


d) Die Dinitrosalieylsäuremethode. 

Die Sumnessche (l. c.) Dinitrosalicylsäuremethode ist ähnlich der 
BENnEDIKTschen Pikrinsäureanalyse: Die nach bestimmtem Verfahren 
hergestellte Dinitrosalicyllésung färbt beim Kochen im Wasserbad Glu- 
kosestandardlösung. Die Farbintensität wird im Colorimeter verglichen. 

Die Methode, die übrigens nur für Glukose, die aus gut gereinigten 
tierischen Säften bestimmt werden soll, ausgearbeitet ist, liefert nach 
GREENWALD (43) sehr hohe Werte. 


e) Die Kaliumferrieyanidmethode. 

Foix (35) hat in jüngster Zeit eine Arbeit veröffentlicht, die sich mit 
der Bestimmung von Zucker in 0,1 cem Blut befaßt. Die Methodik be- 
ruht auf folgendem Prinzip: Zucker reduziert alkalisches Kaliumferri- 
cyanid zu Ferrocyanid, das mit Ferrisulfat Berliner Blau bildet. Die sehr 
intensive Farbe gestattet eine genaue colorimetrische Messung von 0,04 mg 
Glukose an. FoLIN weiß die großen Vorzüge dieser Methode wohl zu schät- 
zen und läßt alle früher empfohlenen Kupferreduktionsmethoden fallen. 

Schon vor FoLin haben HAGEDORN-JENSEN (45) zur Oxydation des 
Zuckers Kaliumferricyanid verwandt. Die Methode bietet den Vorteil, 
daß sich Kaliumferrocyanid leicht in eine Verbindung überführen läßt, 
die sich an der Luft nicht spontan zurückoxydiert, wenn ersteres einmal 
von Zucker vollkommen reduziert worden ist. Nach verschiedenen orien- 
tierenden Versuchen haben die Autoren die Methode in der Weise aus- 
gearbeitet, daß das Oxydationsmittel im Überschuß zur zu bestimmenden 
Zuckerlösung zugegeben und der Überschuß nach Ablauf des Reaktions- 
prozesses auf jodometrischem Wege bestimmt wird (I). Der Vorgang ist 
reziprok, verläuft aber quantitativ zur Bildung von Ferrocyanid und Jod, 
wenn man das gebildete Ferrocyanid vom Reduktionsgemisch durch 
Fällung als unlösliche Zinkverbindung entfernt (IT). Zum besseren Ver- 
ständnis führe ich die Gleichungen an: 

I. 2K,Fe(CN), +2KJ = 2K,Fe(CN), +2J. 
II. 2K,Fe(CN), +3Zn80, = K,Zn,(Fe(CN),) +3K,80;. 

Das freie Jod wird in essigsaurer Lösung mit gegen Kaliumjodat ein- 
gestellter Natriumthiosulfatlösung titrimetrisch ermittelt. 
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Bei Beginn meiner Untersuchungen war die neue FoLıssche Methode 
noch nicht erschienen. Trotzdem hätte ich die titrimetrische HAGEDORN- 
Jensensche Methode der colorimetrischen FoLIN-Methode vorgezogen. 
Erstere scheint mir infolge ihrer einfachen Handhabung und der Möglich- 
keit, Mengen von 0,002 mg Glukose an zu bestimmen, und schließlich in- 
folge ihrer Anwendbarkeit auch bei Pentosen zur Kohlehydratbestim- 
mung im Pflanzenmaterial besonders geeignet (Pentosen siehe S. 617). 

SCHUMACHER (94) hat im Leipziger Botanischen Institut zum ersten 
Male ,,versuchsweise‘ die HAGEDORN-JENSENsche Methode zur Zucker- 
bestimmung im Pflanzenmaterial herangezogen. Er erhebt bei diesen 
Versuchen keinen Anspruch auf vollkommene Zuverlässigkeit, sondern 
hält die Methodik im einzelnen für verbesserungsbedürftig. 


Vergleichende Kritik verschiedener Glukosebestimmungsmethoden. 

Um ein abschließendes Urteil gewinnen zu können, seien im Anschluß 
an die Reduktionsmethoden einige vergleichende Untersuchungen, die 
mehrere Forscher mit verschiedenen Methoden vorgenommen haben, 
wiedergegeben. 

Höst-HATLEHOL (51), CZONKA-TAGGART (16) und GREENWALD und 
Mitarbeiter (l. c.) haben unabhängig voneinander Analysen von biologi- 
schem Material mit verschiedenen Methoden vorgenommen und kommen 
zu wenig ermutigenden Ergebnissen. Da der Grund für diese abweichen- 
den Ergebnisse in den reduzierenden, nichtzuckerartigen Substanzen, die 
bei den einzelnen Methoden verschieden reagieren, zu suchen ist, so rich- 
ten die Autoren ihr Augenmerk besonders auf diese. Höst-HATLEHOL er- 
halten die höchsten Werte mit der LEwis-BENEDIKT-Methode; dann folgt 
die Foznsche. Es sei bemerkt, daß hier und im Folgenden stets die ältere 
Foux-Wu-Methode gemeint und unter der Lewis-BENEDIKT-Methode 
die Pikrinsäuremethode zu verstehen ist. Die niedrigsten Werte liefert 
die Banesche Methode. CzoNKA-TAGGART, die Lewis-BENEDIKT und 
Forin vergleichen, kommen zu dem gleichen Ergebnis. GREENWALD ver- 
gleicht die Methoden von FoLın-Wu, SHAFFER-HARTMANN, MACLEAN, 
Lewıs-BENEDIKT und SuMNER. Die gefundenen Werte steigen im all- 
gemeinen (es wurden mehrere Zuckerarten geprüft, die sich den einzelnen 
Methoden gegenüber nicht vollkommen gleich verhielten) in der an- 
gegebenen Reihenfolge der Methoden. Die Resultate von Höst-HATLE- 
HOL und CzoNKA-TAGGART werden also bestätigt. 

In jüngster Zeit haben Duacan-Scorr (28) und HOLDEN (49) eben- 
falls unabhängig voneinander das Problem wieder aufgegriffen. Die 
ersteren vergleichen die Methoden Lewıs-BENEDIKT, SHAFFER-HART- 
MANN, FOLIn-Wu, HAGEDORN-JENSEN und finden zu hohe Werte bei 
Lewis-BENEDIKT, übereinstimmende Resultate bei FoLın-Wu und 
HAGEDORN-JENSEN. Nach HoLDpen liefert die Lewıs-BEnEDIKT-Methode 
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30—50% höhere Werte als die FoLın-Wu-Methode. Die Knec#t-Hip- 
BERT-Methode (S. 590) gibt ständig sehr hohe Werte; HAGEDORN-JENSEN 
und Bane stimmen gut überein. HoLpENn findet bei seinen Untersuchun- 
gen mit reduzierenden Substanzen, daß die meisten Aminosäuren in 
mäßiger Konzentration auf die Methode HAGEDORN-JENSEN keinen Ein- 

-fluß haben (vgl. S. 638). Lunp-Wozr (66), die die Methoden Bana, 
Lewis-BENEDIKT, FoLın-Wu und HAGEDORN-JENSEN prüfen, bestätigen 
die von HOLDEN gefundenen Werte und verwenden zur Blutzucker- 
bestimmung die HAGEDORN-JENSENsche Methode. 

Aus diesen vergleichenden Untersuchungen ist deutlich ersichtlich, 
daß die Methoden FoLın-Wv, Bane und HAGEDORN-JENSEN die niedrig- 
sten Werte geben, d. h. die meisten reduzierenden Substanzen werden 
ausgeschlossen. Dadurch nähern sich die Ergebnisse dieser Methoden am 
meisten den tatsächlichen Zuckerwerten. Beim Vergleichen der HAGE- 
DORN-JENSEN-Methode mit BANG oder FoLın-Wu wird ersterer der Vor- 
zug gegeben (HOLDEN, Lunp-Worr). 

Weiter ergibt sich aus dem Dargelegten ohne weiteres der ganze 
problematische Wert derartiger Untersuchungen: Die Zuverlässigkeit der 
Methode ist in erster Linie eine Funktion des erreichten Reinigungs- 
grades, der seinerseits wieder stark bei den einzelnen Methoden differieren 
wird. Allgemein jedoch wird man sagen dürfen, daß diejenige Methode 
die zuverlässigsten Werte ergeben wird, die auf ein Reaktionsgemisch von 
möglichst niedrigem Oxydationspotential zurückgreift. Als eine solche 
wurde die HAGEDORN-JENSENsche Kaliumferricyanidmethode erkannt. 


Die Technik der HAGEDORN-JENSENSchen Methode. 


Die oben im Prinzip wiedergegebene Methode HAGEDORN-JENSEN be- 
nutzte ich, wie schon dort erwähnt, für meine Untersuchungen. Die 
äußerst empfindliche Methode, mit der Glukosemengen bis zu 0,002 mg 
erfaßt werden können, bedarf einiger Übung. Es ist daher dringend zu 
empfehlen, vor der Bestimmung wichtigen Pflanzenmaterials eine An- 
zahl Übungsanalysen an reinen Zuckern und an beliebigem Material vor- 
zunehmen. 

Die im Laufe der zahlreichen Untersuchungen gewonnenen Erfahrun- 
gen veranlaßten mich, einige Änderungen in der Methodik vorzunehmen. 

Die Lösungen und ihre Haltbarkeit: Der Titer der frisch bereiteten 
Natriumthiosulfatlösung ist bekanntlich nicht konstant. Nach einigen 
Tagen wird der Titer gleich bleibend, ganz allmählich jedoch immer 
schwächer. Eine Änderung des Titers ist innerhalb von 2—3 Tagen wohl 
zu merken, so daß die tägliche Einstellung der Lösung unerläßlich ist. 
In der „‚Apotheker-Zeitung‘‘ vom Jahre 1928 wurde zur Haltbarmachung 
einer Thiosulfatlösung der Zusatz von 0,2% Natriumfluorid empfohlen. 
Vollkommen konstant blieb der Titer auch nach diesem Zusatz nicht, er 
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war jedoch mindestens 8 Tage lang unverändert, so daß nur eine gelegent- 
liche Kontrolle nötig war. 

Die von HAGEDORN-JENSEN zur Einstellung der Natriumthiosulfat- 
lösung empfohlene Kaliumjodatlösung ist lange Zeit haltbar. Ich habe 
selbst nach einem Jahr noch keine Veränderung bemerkt. 

In der Originalmethode wird die Kaliumferricyanidlösung mit wasser- 
freiem Natriumcarbonat versetzt. In einer mir leider nicht mehr erinner- 
lichen Arbeit wird die gesonderte Herstellung einer 10%igen Natrium- 
carbonatlösung empfohlen, von welcher kurz vor der Analyse (vor dem 
Kochen) eine bestimmte Anzahl Tropfen zum Gesamtgemisch zugegeben 
werden. Auf diese Weise wird eine lästige Ausflockung in der Standard- 
Kaliumferrieyanidlösung vermieden. Ich habe dies Verfahren stets an- 
gewandt und die Lösung lange Zeit aufbewahren können. Der sich nach 
einiger Zeit bildende Bodensatz ist ohne Einfluß ; man entfernt ihn durch 
Abgießen der klaren Flüssigkeit. Die frisch bereitete Lösung ist 1—2 Tage 
vor ihrer Verwendung stehen zu lassen, da frische Lösungen stets schwan- 
kende Ergebnisse liefern. 

Die Zinksulfat-Jodkalilösung sollte nur in kleinen Mengen vorrätig ge- 
halten werden. Die Lösung färbt sich nämlich nach einigen Tagen durch 
die Abscheidung von freiem Jod gelbbraun, was an und für sich für die 
Bestimmung ohne Einfluß ist, da das freie Jod durch den Blindwert mit 
bestimmt wird. Fehlerquelle und -grenze werden aber auf diese Weise 
vergrößert. 

Es ist nicht empfehlenswert, die Stärke in gesättigter NaCl-Lösung zu 
lösen, da das häufige Auskristallisieren von NaCl lästig ist. Hauptsächlich 
aber vermied ich das Natriumchlorid, weil in manchen Pflanzenauszügen 
die Blaufärbung durch NaCI-Stärke nicht klar hervortrat und infolgedessen 
der Farbumschlag nicht scharf zu erkennen war. Die Neuanfertigung einer 
Lösung etwa jeden 4. Tag dürfte nicht besondere Mühe machen. 

Um die Fehlergrenzen, die bei Verwendung kleiner Reagentienmengen 
enger werden, möglichst herabzusetzen, habe ich schwächere Normal- 
lösungen verwandt. Statt einer n/200 Kaliumferricyanidlésung stellte 
ich eine n/500-Lésung in der Weise her, daß ich 0,66 g Kaliumferricyanid 
in 1000 ccm Wasser löste. Entsprechend fertigte ich auch eine n/500 
KJO,-Lösung an. Von diesen Lösungen legte ich dann nicht wie HAGE- 
DORN-JENSEN 2 cem, sondern 5 cem vor, verringerte also damit den 
Pipettenfehler. Am Reaktionsverlauf wird hierdurch nichts geändert, da 
die Gesamtflüssigkeit wie vorgeschrieben auf 14 ccm verdünnt wird. Nur 
die Natriumthiosulfatlösung ließ ich 1/200 N, um die von HAGEDORN- 
JENSEN ausgearbeitete Tabelle benutzen zu können. Eine Verdünnung 
dieser Lösung ist nicht so notwendig, da die für diese Lösung im Gebrauch 
befindliche Mikrobürette ein exaktes Abmessen der kleinsten Flüssig- 
keitsmenge gestattet. 
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Über die Haltbarkeit der zur Untersuchung an reinen Zuckern her- 
gestellten Standardlösungen wurden folgende Versuche angestellt, die zu- 
gleich einen Schluß auf die Haltbarkeit der Pflanzenextraktlösungen zu- 
lassen: Der Reduktionswert einer reinen 0,1%igen wässerigen und bei 
Zimmertemperatur aufbewahrten Glukoselösung war schon nach 24 Stun- 
den 3% höher als der normale Wert und stieg nach weiteren 24 Stunden 
auf 7%. Dagegen blieb der Reduktionswert der gleichen Lösung bei etwa 
0° im Eisschrank unter Zusatz einiger Tropfen Toluol aufbewahrt minde- 
stens 4 Tage konstant. Gleiche Resultate wurden mit Saccharose, Mal- 
tose und Xylose erzielt. Verkleisterte Stärke lieferte jedoch schon nach 
3tägiger Aufbewahrung im Eisschrank nach der Hydrolyse nur etwa 94% 
der angewandten Menge anstatt 98% normalerweise, zeigte also eine Ab- 
nahme. Bedeutend länger war eine Taka-Diastaselösung unter den an- 
gegebenen Bedingungen und in der Dunkelheit haltbar‘; sie steigerte erst 
nach 12 Tagen ihre Eigenreduktion unter gleichzeitigem Verlust der fer- 
mentativen Wirksamkeit. — Ähnliche Ergebnisse wurden am Pflanzen- 
extrakt erhalten: Der in der Kälte unter Toluolzusatz aufbewahrte wässe- 
rige Extrakt änderte nach etwa 5 Tagen den Reduktionswert, während 
die bei Zimmertemperatur aufbewahrte Flüssigkeit schon am nächsten 
Tage einen anderen Titrationswert zeigte. 

Erwähnt sei schließlich noch, daß die für die Standardversuche ver- 
wandten Reagentien und im besonderen die reinen Kohlehydrate bei an- 
gemessener Temperatur getrocknet und ständig im Exsiccator aufbewahrt 
wurden. 

Die Titration: Am empfehlenswertesten ist es, Werte zwischen etwa 
0,080 mg bis 0,300 mg Glukose zu titrieren. Nach meinen Erfahrungen 
werden höher oder tiefer liegende Werte bei Benutzung der vorgeschrie- 
benen Lösungen und der HAGEDORN-JENSENschen Tabelle häufig un- 
genau. Die Werte unter 0,080 mg zeigen im allgemeinen fallende, die 
über 0,280 mg steigende Tendenz. Auch die Kontrollen untereinander 
differieren beträchtlich. Werte unter 0,010 mg und über 0,370 mg sind 
überhaupt nicht zu bestimmen (Tabelle 1). 

Zur Erlangung exakter und sicherer Werte ist mindestens eine Kon- 
trollanalyse auszuführen (1 und 2 in den Tabellen 2—7), um den Durch- 
schnitt wählen und damit die innerhalb der Fehlergrenzen liegenden Dif- 
ferenzen eliminieren zu können. Selbstverständlich ist zu jeder Analysen- 
reihe ein Blindwert zu bestimmen. 

MARTINSON (71) veröffentlichte einige Erfahrungen, die er mit der 
Methode HAGEDORN-JENSEN gemacht hat. Er fand, daß gesetzmäßige 
Schwankungen in den Befunden, die aber 4—5% nie übersteigen, von 
einem ungleichmäßigen Zuführen der Kaliumferricyanidlésung herrühren. 
Um ein genaues, gleichmäßiges und vollständiges Zuführen von K,FeCy; 
zu gewährleisten, wird empfohlen, mit dem Abtropfen der Pipette stets 
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Tabelle 1. 

Le ee wey | nn | ee | Durchschnitt 
+ mg mg mg | mg | % 
TE N | 

1 0,010 0,008 0,009 | 0,008 | 83,3 
2. 0,030 0,028 0,029 0,028 94,4 
3. 0,050 0,048 0,047 0,049 96,0 
4 0,080 0,079 0,080 0,080 99,6 
5. 0,100 0,100 0,101 0,100 100,3 
6. 0,200 0,201 0,199 0,200 100,0 
7. 0,250 0,248 0,251 | 0,250 99,9 
8. 0,280 0,281 0,278 0,281 100,9 
9. 0,300 0,295 0,298 0,293 98,4 

10. | 0,330 | 0,335 0,341 0,338 102,4 

ll. | 0350 | 0381 | 0,352 0,356 101,7 

D... 0,370 0,379 | 0,383 0,387 103,5 

Tabelle 2. 
Angewandte Ablauf '/, Min. Ablauf 1 Min. | Ablauf 2 Min. 
Nr. Glukose- En — Gefunden | Gefunden | Gefunden | Gefunden 
menge L | 2. | 1. | 2. 
mg mg | mg | mg | mg 
| 





| 
| | | 
0,100 0,098 cine 0,098 0,099 | 0,100 | 0,102 0,100 
| 
| 
| 
| 





| À 
2. 0,150 | 0,145 0,146 0,150 | 0,151 0,151 0,149 
3 0,200 | 0,193 0,191 0,201 | 0,202 | 0,198 | 0,199 


4. 0,250 | 0,245 0,249 0,248 | 0,250 0,250 | 0,251 
Durchschnitt % | 97,3 











i L ! 





97,7 | 99,7 | 1004 | 100,1 | 99,8 

5 Minuten lang zu warten und danach diese auszublasen und nach- 
zuspülen. Bei Anwendung dieser Vorschrift würde ein Fehler von 2% 
nicht überschritten werden. Wie meine Analysen in Tabelle 2 zeigen, 
sind die von MARTINSON gegebenen zeitraubenden Vorschriften, die bei 
Bestimmung ganzer Analysenserien sehr hinderlich werden können, 
nicht notwendig. Allerdings habe ich nicht die in der Originalvorschrift 
vorgeschriebenen 2 ccm Kaliumferricyanid vorgelegt, sondern 5 cem von 
der oben erwähnten n/500-Lösung. Dies mag ein Grund für meine von 
MARTINSON abweichenden Ergebnisse sein. Eine Veranlassung, dies zu 
prüfen und vergleichende Bestimmungen mit 2 ccm auszuführen, lag für 
mich nicht vor, da die gefundenen Werte den Anforderungen genügten. 
Ich habe die Kaliumferricyanidlösung in den in der Tabelle angegebenen 
Zeiten abtropfen lassen und dann die Pipette ausgeblasen. Nach einer 
halben Minute haben wir noch einen Verlust von 2,7 bzw. 2,3%, während 
wir schon nach einer Minute nur die innerhalb der Fehlergrenze liegende 
Differenz haben. 
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Die Methode HAGEDORN-JENSEN schreibt vor, daß die Kochkolben 
auf 14 ccm Flüssigkeit aufzufüllen sind. Ein strenges Einhalten dieser 
Vorschrift halte ich nicht für erforderlich. Unterschiede von etwa 1 cem 
sind noch ohne Einfluß; größere Differenzen sind jedoch zu vermeiden. 
Ich halte dies deshalb für erwähnenswert, da mitunter eine größere 
Flüssigkeitsmenge für die Bestimmung am geeignetsten ist. 

Nach dem Kochen wurden die Kolben zwecks schneller Abkühlung 
sofort mit dem Gestell in kaltes Wasser gebracht. Die Abkühlung muß 
mindestens bis zur Zimmertemperatur erfolgen, anderenfalls können be- 
trächtliche Fehler auftreten. 

Die Einstellung der Natriumthiosulfatlösung geschah nach TREAD- 
WELL (111) in der Weise, daß 1 ccm einer frisch bereiteten Jodkalilösung 
(1 + 1) mit 5 ccm Kaliumjodatlösung sowie mit etwa 50 cem Wasser ver- 
mischt wurden. Nach Zusatz von 2 ccm einer etwa 7,5%igen Salzsäure 
wurde titriert. Gegen Ende der Titration wurden 4 Tropfen der 1%igen 
Stärkelösung zugegeben. Bei einem Zusatz von 4 statt 2 Tropfen ist der 
Umschlag besser zu erkennen. 

Die zur Titration verwendete Bürette soll einen möglichst spitz 
ausgezogenen Ablaufhahn besitzen, um bequem noch etwa 0,02 ccm 
Flüssigkeit abmessen zu können. Etwa an die Bürette angelegte 
Gummiverbindungen müssen zuvor eine 1/, Stunde in destilliertem 
Wasser ausgekocht werden; frischer Gummi ist häufig die Ursache von 
Fehlern. 

Die nach der Säurehydrolyse zu untersuchende Lösung muß, um be- 
stimmt werden zu können, neutralisiert werden. Es geschah dies in fol- 
gender Weise: Die in den Kochkolben abpipettierte Flüssigkeit wurde 
mit ganz kleinen Stückchen blauen und roten Lackmuspapiers versetzt 
und dann mit 10%iger Natronlauge unter Umschütteln neutralisiert. Es 
ist ratsam, die Tropfen nicht direkt auf das Lackmuspapier fallen zu 
lassen, da der Umschlag sonst schwer zu erkennen ist. Gegen Ende der 
Reaktion wurde mit etwa 0,5% iger NaOH genau neutralisiert. Gegebenen- 
falls wurde mit 1%iger Salzsäure auf neutral zurücktitriert. Die An- 
wesenheit des Lackmuspapiers ist ohne jeden Einfluß auf die Ergebnisse, 
jedoch ändert schon die Gegenwart von nur 1 Tropfen der an sich für 
eine derartige Neutralisation praktischeren Lackmustinktur die Ergeb- 
nisse (Tabelle 3). 




















Tabelle 3. 
Angewandte Ohne Lackmus Mit Lackmuspapier Mit Lackmustinktur 
Glukose- 
™ menge 1. 2. ys 4 | 2. ‘ _" 
mg mg | mg mg | mg mg | mg 
À 0,100 0,100 0,099 0,101 0,099 0,103 0,102 
u 0,200 0,201 0,201 0,200 0,201 | 0,204 | 0,201 











588 





O. Lehmann: Die quantitative Erfassung 








Die Prüfung der Frage, ob überhaupt eine genaue Neutralisation not- 
wendig ist, bzw. wie die Methode in neutraler, alkalischer und saurer 
Lösung reagiert, wurde durch Versuche vorgenommen, die in den Ta- 
bellen 4—7 wiedergegeben sind. Eine bestimmte Menge Glukoselösung 
wurde entweder mit Salzsäure, Schwefelsäure oder Natronlauge versetzt 
und titriert. Weitere Mengen wurden nach dem HCI- oder H,SO,-Zusatz 
mit NaOH neutralisiert und bestimmt. Die Gesamtflüssigkeit betrug wie 
vorgeschrieben 14 ccm. Da die alkalische Lösung von geringerem Einfluß 
ist, so kann bei der Neutralisation eine geringe Alkalinität vernachlässigt 






























































werden. 
Tabelle 4. 
Angewandte v 9 
y ns 1gtt. 38% HCl 2gtts. 38% HCl 
menge 1. | 2. 1. & 
mg mg mg mg mg 
1. 0,100 0,098 0,097 | 0,095 0,095 
2. 0,200 0,196 0,195 | 0,189 0,191 
Tabelle 5. 
Angewandte | | j 
a Glukose- 1gtt. 95% H,SO, | 2gtts. 95% H.SO, 
menge 1. | 2. 1. | 2. 
mg mg | mg | mg | mg 
- ds 
1. 0,100 0097 | 0007 | 0,095 | 0,83 
2. 0,200 0,190 | 0,192 | 0,187 | 0,189 
Tabelle 6. 
1gtt. ects. | gts. | 10gtts. 
Me Angewandte 10% NaOH 10% NaOH | 10% NaOH 10% Nat 4 
£ Glukosemenge | |, 2. 1. el 2. 2. 1. 2. 
mg mg | mg mg mg | mg mg | mg | mg 
| | | 
1. 0,100 0,099 | 0,100 | 0,100 | 0,100 | 0,098 | 0,099 | 0,096 | 0,094 
2. 0,200 | 0,200 | 0,200 | 0,201 | 0,201 | 0,197 | 0,195 | 0,189 | 0,189 
Tabelle 7. 
Angewandte Scem 25% HCI+NaOH |  5cem 2% H,S0,+Na0H 
Nr. Glukosemenge 1 2. 1. | 2. 
mg mg | mg | mg | mg 
2 0,100 0,100 0,100 | 0,101 | 0,100 
2 0,200 0,199 0,200 | 0,200 | 0,199 
Die @lukosebestimmung. 


Die Zuverlässigkeit der HAGEDORN-JENSENschen Methode für die 
quantitative Bestimmung reiner Glukose zeigen bei genauester Beach- 
tung der gegebenen Vorschriften die Tabellen 1 und 2. Ebenso exakte 


Werte werden erhalten bei der Bestimmung in Gemischen mit anderen 
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reinen Kohlehydraten, wobei die Eigenreduktion des betreffenden Zuckers 
zu berücksichtigen ist (Tabelle 8). 


























Tabelle 8. 
Nr. | Substanz Gewicht | Big. Red. 1. pre cr 2. 
mg % mg = 
sal EE "08 Testen Bas ae 
2. nn | = 0,118 | 0,119 


Versuche zur Bestimmung der Glukose an Pflanzenmateial wurden 
in folgender Weise vorgenommen: Je 2 Portionen Blattpulver (Helianthus 
und Nicotiana) wurden auf die übliche Weise extrahiert (vgl. S. 629) und 
der einen Portion eine bestimmte Glukosemenge zugesetzt. Die Differenz 
zwischen der Reduktion des einen und der des anderen Untersuchungs- 
materials ergab die zugesetzte Glukosemenge (Tabelle 9). 














Tabelle 9. 
| 
Glukose- | Gefunden 

Nr. Substanz — zusatz 1. 2. 
| & mg | mg mg 
1. | Helianth. ann. 0,5 — | 188 11,9 
à nr 0,5 30 | 151 15,2 
=. 2 on 1,0 LA gs 25,1 25,4 
| ee 1,0 100 | 348 35,0 
3. Nicot. tab. 05 | — | 94 | 9,7 
Er 0,5 | 50 | 14,1 | 14,3 





Man hat nun die für die Bestimmung störende Wirkung reduzierender 
Nichtzucker durch Verwendung anderer, den pflanzlichen Zuckern zu- 
kommenden Eigenschaften zu beseitigen versucht. Einen derartigen Ver- 
such stellt auch die polarimetrische und die Phenylosazonmethode dar. 


f) Die Polarisation. 

Auf der von Bıor (65) zuerst erkannten Eigenschaft vieler Kohle- 
hydrate, die Schwingungsebene des polarisierten Lichtes in für jeden 
polarisierbaren Zucker verschiedenem Ausmaß nach rechts oder links zu 
drehen, beruht die Polarisationsmethode, mit der sowohl Mono- als auch 
Disaccharide, ja sogar Stärke bestimmt werden können. 

Liegt eine Lösung von Zuckergemischen vor, so ist die Methode für 
sich allein nicht brauchbar, sie kann dann nur in Kombination mit einer 
anderen, und zwar meistens mit einer Reduktionsmethode angewandt 
werden. Zur Mikrobestimmung dürfte die Polarimetrie selbst bei An- 
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wendung des bei Rona (85) beschriebenen vorzüglichen Lirricuschen drei- 
teiligen Polarisators nicht geeignet sein. Müssen wir doch hierbei relativ 
große Mengen (von 1 mg an) verwenden, während verschiedene Reduk- 
tionsmethoden noch eine exakte Bestimmung von etwa 0,010 mg gestatten. 

Die Bestimmung der Kohlehydrate im Pflanzenextrakt mittels der 
Polarisation bereitet durch eine nur geringe Trübung oder Färbung, die 
durch Zusatz von Alkali zwecks schneller Beseitigung der gewöhnlich erst 
nach 24 Stunden aufgehobenen Mutarotation (von SCHULZE und TOLLENS 
[110] empfohlen) häufig noch vergrößert wird, große Schwierigkeiten. 
Neben den Kohlehydraten enthält die Pflanze eine Anzahl optisch aktiver 
Stoffe in manchmal beträchtlicher Menge (Aminosäuren usw.), so daß die 
Polarisation keine auf Kohlehydrate spezifizierte Methode darstellt. Um- 
ständliche -Reinigungsverfahren, wie sie an Pflanzenextrakten unum- 
gänglich wären, würden die Methode zu sehr belasten und die notwen- 
digen Serienuntersuchungen außerordentlich erschweren. 

Alle disse Einwände zeigen, daß die Polarisation gegenüber der Re- 
duktionsmethode weder erhöhte Sicherheit noch besondere Vorteile 
bietet. Sie ist daher für stoffwechselphysiologische Untersuchungen in 
verhältnismäßig seltenen Fällen angewandt worden. LUNDsGAARD und 
seine Mitarbeiter (67) z. B. haben sich in einer Reihe von Untersuchungen 
über den Kohlehydratstoffwechsel der Polarisation in Verbindung mit 
einer neueren Reduktionsmethode bedient. Da ihre Methodik einer star- 
ken Kritik unterzogen wurde (67), entschlossen sie sich zu einer Nach- 
prüfung und stellten dabei teilweise recht beträchtliche Differenzen fest, 
so daß sie die in ihren früheren Arbeiten gefundenen Werte selbst nicht 
mehr als sicher ansahen. 


&) Die Phenylosazonmethode. 


Glukose bildet mit Phenylhydrazin Phenyl-Glukosızon, dessen gelbe 
Kristallnadeln zuerst von MAQUENNE (69) gravimetrisch bestimmt wor- 
den sind. Aus der gebildeten Glukosazonmenge kann dann der Glukose- 
wert errechnet werden. 

KNEcHT-HIBBERT (60) haben festgestellt, daß Phenylosazon in Gegen- 
wart von Natriumtartrat von Titanchlorid reduziert wird. Gibt man 
Titanchlorid im Überschuß zu und titriert die nichtoxydierte Menge mit 
Kristallscharlach zurück, so läßt sich aus der titrierten Phenylosazon- 
menge die anwesende Glukose errechnen. Die Autoren haben die Me- 
thode unter verschiedenen Versuchsbedingungen geprüft und einen Ana- 
lysengang angegeben, nach welchem das Osazon vollkommen quantitativ 
bestimmt werden kann. Da Glukosazon in der zu seiner Bildung ver- 
wandten Phenylhydrazin-Acetatlösung in geringer Menge löslich sein soll, 
so ziehen KnEcHT-HiBBERT ihre titrimetrische Methode der urspriing- 
lichen gravimetrischen vor. 
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Die Osazone stellen zwar die für Zucker spezifischen Reaktions- 
produkte dar, jedoch besitzen sie eine, wenn auch geringe Lôslichkeit, die 
sie zur Mikrobestimmung ungeeignet machen, und auBerdem sollen nach 
ToLLens (110) in Zuckergemischen die Resultate nur sehr annähernd sein. 


Aus dem Dargelegten ergibt sich, daß keine Methode, die zur quan- 
titativen Erfassung kleiner Zuckermengen geeignet ist, die sichere Gewähr 
für eine ausschließliche Reaktion mit Zuckern gibt. Das gilt sowohl für 
die Reduktionsmethoden als auch für die Polarisation und für die 
Osazone. 

Für pflanzenphysiologischen Untersuchungen wird man im allge- 
meinen die Reduktionsmethoden wegen der geringen Quantität des zur 
Bestimmung erforderlichen Zuckers der Polarisationsmethode vorziehen. 
Die HAGEDORN-JENSEN-Methode ist sowohl was Einfachheit als auch 
Zuverlässigkeit anbetrifft ein ausgezeichnetes Instrument zur Erfassung 
des Kohlehydratstoffwechsels der Pflanze, sofern es gelingt, störende 
Nichtzucker zu entfernen. Das ist auf zwei Wegen zu erreichen: 1. Durch 
chemische Isolierung. 2. Durch biologische Trennung. Daher legte ich 
den Hauptwert der ganzen Untersuchungen darauf, die Zuverlässigkeit 
der Methode in dieser Richtung zu steigern, da schon einleitende Ver- 
suche die katastrophalen Fehlerausmaße von Zuckerbestimmungen aus 
Pflanzensäften, die auf die übliche Art gereinigt worden waren, erwiesen. 
Bezüglich der Art der Reinigung wird auf den ausführlichen methodi- 
schen Teil (S. 632) verwiesen, und es sollen hier nur einige Bemerkungen 
über die Möglichkeit einer biologischen Bestimmung der physiologisch 
wichtigen Zucker angegeben werden. 


h) Die Vergärung. 

Die Fähigkeit verschiedener Zucker, mit Hefe zu Alkohol und Kohlen- 
dioxyd zu vergären, wurde zuerst von JODLBAUER (53) zur quantitativen 
Zuckerbestimmung herangezogen. Die ausgeschiedene CO,-Menge wird 
in besonderen Apparaten aufgefangen, gewogen oder gemessen, und aus 
dem gefundenen Resultat der Zucker errechnet. 

Hörmann und Konia (50, 61) haben auf Grund der bestehenden 
Unterschiede in der Gärfähigkeit mehrerer Hefesorten für verschiedene 
Zucker Untersuchungen darüber angestellt, ob sich diese Hefen zur quan- 
titativen Bestimmung der Zuckerarten nacheinander verwenden lassen. 
Sie finden, daß mit Hilfe der von ihnen empfohlenen Heferassen wichtige 
Zucker, wie z. B. Glukose, Fructose, Saccharose und Maltose vonein- 
ander getrennt und bestimmt werden können. 

Dieser Methode stehen folgende Bedenken entgegen: Es dürfen zur 
Gärung nur hochgezüchtete Kulturhefen mit so gut wie völlig erloschener 
Atmung zur Anwendung kommen, so daß das ausgeschiedene Kohlen- 

Planta Bd. 13. 39 
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dioxyd zum vergorenen Zucker unter die Beziehung der Gärgleichung 
fällt. Die Beschaffung dieser Hefen dürfte nicht immer leicht sein. — 
Nicht gärfähige Zucker entgehen der Bestimmung. Dieser Einwand 
dürfte weniger bedenklich sein, da nicht gärfähige Zucker in der höheren 
Pflanze gegenüber den gärfähigen im allgemeinen zurücktreten. Immer- 
hin gibt es Ausnahmen, wie z. B. die Pentosen bei den Kakteen. — 
Eine scharfe fraktionierte mikroanalytische Trennung durch auf be- 

stimmte Zucker adaptierte Heferassen dürfte kaum möglich sein. — Die 
teilweise lange Versuchsdauer der Analyse (5—6 Tage nach KôN1G) macht 
ein steriles Arbeiten notwendig. 

Auf Grund dieser Bedenken wurde von der weiteren Verfolgung dieser 
Methode Abstand genommen. Dagegen schien mir schon die Möglichkeit 
der Trennung der vergärbaren Zucker von anderen reduzierenden Sub- 
stanzen ein äußerst wertvolles Mittel zur Sicherung der erhaltenen Ana- 
lysenwerte, was jedoch an anderer Stelle besprochen werden soll (S. 637). 


Die HAGEDORN-JENSENsche Blutzuckermethode ist zunächst nur für 
die Bestimmung von Glukose als zuverlässig erkannt worden. Den im 
Pflanzenorganismus vorkommenden anderen Zuckern kommt jedoch eine 
eventuelle physiologische Bedeutung zu, so daß eine getrennte Bestim- 
mungsmöglichkeit außerordentlich erwünscht erscheint. So spielt z. B. 
die Verschiebung des Verhältnisses der verschiedenen Zucker während 
der Entwicklung der Pflanze, besonders beim Reifen von Samen und 
Früchten oder auch beim Altern der Laubblätter (SMIRNOw 98), eine so 
große Rolle, daß dieses Verhältnis als ein Indikator für den jeweiligen 
physiologischen Zustand der Pflanze gelten kann. 

Ich habe daher bei meinen Untersuchungen von der Bestimmung der 
seltenen und nur in geringer Menge vorkommenden Kohlehydrate ab- 
gesehen und mich auf die wichtigsten in der Pflanze auftretenden Zucker 
beschränkt, nämlich auf die beiden Monosen Glukose und Fructose, auf 
die Biosen Saccharose und Maltose und auf das Polysaccharid Stärke; 
außerdem werden noch die Pentosen, die schon wegen ihrer Nichtgärbar- 
keit eine Sonderstellung einnehmen, behandelt. 


IL. Fructose-Bestimmungsmethoden. 


Die Lävulose oder Fructose, die leicht durch Umlagerung aus der 
Glukose entsteht, ist wohl ebenso häufig in der Pflanze verbreitet wie der 
Traubenzucker, besonders als Hydrolysenprodukt der weit verbreiteten 
Saccharose oder als Komponente der Raffinose, Stachyose, Melizitose und 
der Gentianose. Viele Früchte und Samen (Tomate, Johannisbrot, Ba- 
nane), aber auch Wurzeln, Sproßorgane und Blätter (Betula, Viburnum) 
sind nicht selten reich an Fructose; ebenso geht die quantitative Bestim- 
mung des Inulins auf Fructose zurück. Faßt man ferner die physiologi- 
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sche Bedeutung der Fructose bei der Hydrolyse, bei der Oxydation 
(Säurebildung), sowie die vermehrte CO,-Abgabe im Vergleich zu der 
gleichen Menge Glukose ins Auge (JOHANNSoN, 54), so erscheint eine 
exakte quantitative Erfassung dringend erwünscht. Da jedoch dieser 
Zucker nie allein im Pflanzenmaterial vorkommt, muß entweder eine für 
ihn spezifische Reaktion zu seiner Bestimmung gefunden oder die Wirk- 
samkeit der in gleicher Weise reagierenden Zucker und Nichtzucker ver- 
nichtet werden. Es sollen im Folgenden einige wichtige Fructosebestim- 
mungsmethoden auf ihre Brauchbarkeit hin untersucht werden. 


a) Die Polarisation und die Reduktionsmethode. 

Die Eigenschaft der Fructose, die Ebene des polarisierten Lichtes 
nach links zu drehen, wurde in Verbindung mit der Kupferreduktions- 
methode — denn auch Fructose übt auf Metallsalze infolge ihres Besitzes 
einer Carbonylgruppe eine Reduktion aus — zuerst von NEUBAUER (76) 
zu ihrer quantitativen Bestimmung herangezogen. 

Die Anwendung der Polarisation ist nicht zu empfehlen, da 1. die 
Temperatur von starkem Einfluß auf das Drehungsvermögen der Fruc- 
tose ist, 2. die spezifische Drehung je nach der Konzentration schwankend 
ist, und 3. die Polarisation zur Mikrobestimmung, wie schon erwähnt 
(S. 589), nicht ausreichend ist. 

Die Einwände gegen die Kupferreduktionsmethoden sind im Ab- 
schnitt ,,Glukose-Bestimmungsmethoden“ (S. 576) erörtert worden. Die 
Methode wird durch die HAGEDORN-JENSENsche ersetzt, die bis jetzt noch 
nicht auf Fructose geprüft, aber auch hier vom Verfasser mit gutem Er- 
folg angewandt wurde. 

Die Trennung. 

Beide Methoden, sowohl die Polarisation als auch die Reduktion, er- 
fordern eine Trennung von den übrigen Zuckern (Glukose), da sie keine 
für Fructose spezifische Reaktion darstellen. Eine Möglichkeit hierzu ist 
durch Srızsens Befund (97, 110) über die Zerstörbarkeit der Fructose 
durch Salzsäure bei gleichzeitiger Resistenz der Glukose gegeben. 

Man hat aber auch schon früher mit Hilfe der Polarisation und Kupfer- 
reduktion Glukose und Fructose voneinander getrennt, indem man aus 
der durch die Reduktion ermittelten Totalzuckermenge und aus dem 
durch die Fructose bedingten verminderten Drehungsvermögen die bei- 
den Komponenten errechnete. 

SIEBEN hat in Gemischen von Glukose und Fructose nach der Be- 
stimmung der Gesamtreduktion mittels FexziN@scher Lösung die Fruc- 
tose mit Salzsäure zerstört und nach der Neutralisation mit Natronlauge 
abermals den Reduktionswert, der die Glukose angibt, ermittelt. Aus der 
Differenz beider Reduktionsbestimmungen ergibt sich die Fructose. 


Es galt nun vor allem die Säurekonzentration und Erhitzungsdauer zu 
39* 
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finden, bei denen die Fructose zwar vollkommen zerstört, aber nicht die 
Glukose angegriffen wird. Ein Gemisch von Fructose und Glukose im 
Verhältnis 1 : 1, das 2 bzw. 3 Stunden mit 10% iger Salzsäure im Wasser- 
bad erhitzt wurde, wobei die Verwendung von Meßkolben zu empfehlen 
ist, um die verdampfte Wassermenge wieder bequem ersetzen zu können, 
ergab nach vorhergehender Neutralisation! einen Verlust bei der Reduk- 
tionsbestimmung von 61 bzw. 62%. Nimmt man dabei die Fructose zu 
100% zerstört an, so wären schon 22 bzw. 23% Glukose mit angegriffen. 
Der Verlust innerhalb einer Stunde war nicht bedeutend. Nach diesen 
Vorversuchen verringerte ich vor allem den Prozentgehalt der Salzsäure, 
um die Zeitspanne, in der gerade 100% Fructose zerstört werden, nicht 
zu sehr zu verkürzen. Nach 3stündigem Erhitzen mit 5%iger Salzsäure 
wurde der dem Glukosewert entsprechende Reduktionswert gefunden, 
wobei zunächst noch die Frage offenblieb, ob dieser Reduktionswert auch 
auf eine restlose Zerstörung der Fructose und auf einen unveränderten 
Gehalt an Glukose zu schließen berechtigt. Eine Veränderung des 
Mengenverhältnisses Glukose : Fructose müßte darüber Aufschluß geben, 
und zwar müßte die Analyse bei steigenden Fructosewerten zunehmende 
Überwerte für Glukose ergeben, falls die Fructose durch die Salzsäure- 
einwirkung unvollkommen zerstört wird. Tabelle 10 stellt die analytisch 
gefundenen Werte von Glukose : Fructose den tatsächlichen Verhältnis- 
werten gegenüber, und zwar im Bereich Glukose : Fructose 0,11—9,0. 








Tabelle 10. 
Nr. Tatsächliches Verhältnis pen 
1. 1 Fructose/9 Glucose = 0,11 0,13 
2. SUR... = Oss 0,26 
3. a ae. 9 0,44 
4. Ni De To Le 00 0,67 
5. Meier ca ost OO 1,0 
6. APR Se 1 1,4 
ç 7 dé /3 a = 23 2,0 
8. Ps Borgo a ee 2,95 
9. 9 aii /l a = 9,0 5,3 








Die Beziehungen der gefundenen zu den tatsächlichen Verhältnis- 
werten von Glukose : Fructose lassen sich graphisch darstellen und aus 
der Kurve sind die Zwischenwerte ohne weiteres zu entnehmen; es wur- 
den in Abb. 1 und 2 auf der Ordinaten- die gefundenen, auf der Abscissen- 
achse die tatsächlichen Verhältniswerte Glukose : Fructose abgetragen. 

1 Die Neutralisation wird in der Weise vorgenommen, daß man die genau 


bekannte SalzsäureJüsung zuerst im Blindwert titrimetrisch mit NaOH neutrali- 
siert und dann die so ermittelte NaOH-Menge den Originalanalysen zusetzt. 
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Die Verbindung der einzelnen Kurvenpunkte ergibt eine Gerade, die die 
Ordinatenachse im Punkte 0,03 schneidet, das will sagen, daß bei fehlen- 
der Fructose die Salzsäure etwa 3% der Glukose zerstört. Tatsächlich 
wurde in einem entsprechenden Versuch ein Glukoseabmangel vou 5% 
gefunden. Die Differenz von 2% zwischen theoretisch aus der Kurve 
zu folgerndem Werte und dem gefundenen Analysenwerte dürfte inner- 
halb der durch die kleinen Glukose- 
mengen gezogenen Fehlergrenze liegen. 
Beim Mischungsverhältnis von Glu- 
kose : Fructose = 1 : 1 kommen die 
analytisch erfaßten und die tatsäch- 
lichen Mischungswerte zur Deckung, 
woraus zu folgern wäre, daß in diesem 
Falle die zerstörte Glukose durch den 
Rest unzerstörter Fructose ausgeglichen 
wird. Steigt das Verhältnis über 1, so 
ergeben sich mit steigendem Fructose- 
anteil zunehmende Glukoseüberwerte. Abb.1. Kurve zur Ermittelung der 

Abb. 2 gibt diese Verhältnisse graphisch Verhältniswerte Glukose: Fructose. 

wieder. Die Kurve weicht nicht allzusehr von der Geraden ab, so daß auch 
hier zwischen den analytisch festgelegten Kurvenpunkten ohne allzu- 
große Fehler interpoliert werden kann. Damit kennen wir aus der Ge- 


Gefundenes Verhöltnis 






177 


Gefundenes Verhältnis 


0 15 


Abb. 2. Kurve zur Ermittelung der Verhältniswerte Glukose: Fructose. 


samtreduktion die Summe der Fructose und Glukose, die Restreduktion 
nach der Salzsäurezerstörung gibt das Verhältnis der Summanden an, 
und daraus lassen sich diese errechnen. 

Bei Anwesenheit anderer Zucker ist folgendes zu beachten: Saccharose 
und Maltose sind vor Anwendung der SrxBeNschen Methode zu hydroly- 
sieren, wobei bei der späteren Berechnung die Spaltung der Saccharose in 
je 1 Molekül Glukose und Fructose zu berücksichtigen ist, da letztere 
Fructose ja ebenfalls zerstört wird. — Pentosen änderten in Gegenwart 
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von Fructose, wie die der SIEBENschen Glukose /Fructose-Trennung ana- 
logen Versuche zeigten, bei der für die Zerstörung in Frage kommenden 
Konzentration und Temperatur kaum merklich ihr Reduktionsvermögen, 
beeinflussen also nicht den Gang der Analyse. 
Da bisher für die Versuche eine 0,02%ige Konzentration angewandt 
wurde, war noch zu untersuchen, ob eine eventuelle Konzentrations- 
die Analysenergebnisse ändern würde. Es lieferte aber sowohl 
eine 0,01%ige als auch eine 0,04%ige Konzentration die gleichen Ergeb- 
nisse. Das Einhalten dieser Konzentrationsgrenzen ist durch die Ermitte- 
lung der Gesamtreduktion ermöglicht. 


Die Fructosebestimmung. 

Bestimmungen der Reduktionskraft reiner Fructose nach der HAGE- 
DORN-JENSENschen Methode lieferten der Glukose vollkommen analoge 
Werte, so daß dieselbe Methode direkt für die Fructosebestimmung ver- 
wandt werden konnte. In Gemischen mit anderen Zuckern und im 
Pflanzenmaterial wurden durchaus günstige Resultate erzielt (Tabelle 11 
und 12). 
































Tabelle 11. 
’ Gefunden 
Nr. Substanz | oe 1. 2 
mg mg mg 
1. Mr nr er er 0,05 0,049 0,05 
2. u Rt 0,10 0,100 0,101 
8. TS ar MES a fo LU TE 0,20 0,196 0,199 
4. gah + hi st te sf 5 Le 0,25 0,249 0,249 
5. ter 0,30 0,298 0,294 
u EEE Se ARE ren. Sa ah 0,04 
rn BER BEER Au WERE ya Me. Su de de I 81 < 
SE Gt BES ac a ee SE 0,04 as 080 
7 SE etl ba 1... EP 0,16 
. ’ | ” 4 
I a a AP ee 0,08 | as! “150 
Tabelle 12. 
Fructose- Gefunden 
Nr. Substanz Gewicht zusatz "+ 2. 
g mg mg mg 
À Helianth. ann. . . . . . | 0,5 — 11,9 | 12,0 
à Rd on st a | 0,5 5,0 17,3 17,4 
2. Nicot. tabac. . . . . . . 0,5 — 8,9 | 8,7 
a rte US | 0,5 5,0 13,8 | 14,0 








Bei der Übertragung der Sızsenschen Trennungsmethode auf 
Pflanzenextrakt wurde ein Material gewählt, das weder Fructose noch 
Saccharose enthielt. Nach vollkommener Hydrolyse und Reduktions- 
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bestimmung wurde eine bekannte Fructosemenge zugesetzt und die 
Säurezerstörung vorgenommen. Die Befunde zeigt Tabelle 13 an. 








Tabelle 13. 
Gefunden nach 
Reduktion nach| Fructose- 
Nr. Material Gewicht \motai-Hydrolysel zusatz aaa." 
g mg mg mg 
1. Acer negundo. . . 0,5 7,3 1,0 7,0 
2. er ee a Le 0,5 7,1 2,0 7,2 
3. D Dr +1 1% 0,5 7,3 3,0 6,8 
4. NV PES 0,5 7,4 4,0 7,6 

















b) Die Kalkfällung, die Phenylhydrazin- und die Salzsäure- 
Resorcin-Methoden. 

Eine andere Bestimmungsmöglichkeit liegt in der Ausfällung der 
Fructose als schwerlösliche Kalk-Fructoseverbindung oder als Methyl- 
Phenyl-Fructosazon, wie es von NEUBERG (110) empfohlen wird. Beide 
Methoden sind wegen der, wenn auch nur geringen Löslichkeit der Fruc- 
tosesalze zur Mikrobestimmung nicht geeignet. 

Die von SELIWANOW (110 und 77) für Ketosen angegebene Rotfärbung 
beim Erwärmen mit Resorcin oder Naphthoresorein und Salzsäure kann 
zur kolorimetrischen Bestimmung der Fructose herangezogen werden. 
Indessen zeigen Aldosen, wenn auch in geringer Intensität, die gleiche 
Reaktion, so daß diese Methode zur Verwendung für eine Mikrobestim- 
mung ebenfalls ungeeignet erscheint. 


c) Die Diphenylamin-Methode. 

In neuester Zeit hat RADT (83) eine kolorimetrische Bestimmung ge- 
ringer Fructosemengen im Blute veröffentlicht. Die Methode gründet 
sich darauf, daß Fructose mit Salzsäure und Diphenylamin gekocht einen 
Farbstoff bildet, der sich beim Schütteln mit Amylalkohol blau färbt. Bei 
längerem Stehen nimmt die Farbe an Intensität zu, ein Fehler, der durch 
Anwendung der genau gleichzeitig angesetzten Vergleichslösung, deren 
Farbe ja auch intensiver wird, beseitigt wird. Nach Angaben des Autors 
lassen sich noch Werte von 1/;—1/,; mg% genau ablesen. Im allgemeinen 
werden Röhrchen von 1—10 mg% Inhalt verglichen. Andere Zucker 
sollen diese Farbe nicht geben. 

Da mir diese in der Handhabung einfache Methode zur Mikrofructose- 
bestimmung geeignet erschien, nahm ich orientierende Versuche vor, ver- 
wandte dabei reinste Fructose ‚Schering‘ und hielt mich genau an die 
Raprsche Vorschrift. Beim Vergleich zweier Standard-Fructoselösungen 
erhielt ich die in Tabelle 14 wiedergegebenen Werte. Die Tabelle zeigt, 
daß man bei 2 mg% Fructose gute Ergebnisse erzielt, während bei 0,2 mg% 
starke Schwankungen auftreten; die Methode ist also für Mengen unter 
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Tabelle 14. 

Nr. 2 mg% Fructose 0,2 mg% Fructose 

in % in % 
} 2,02=101 0,218 = 109 
2. 2,00 = 100 0,196= 98 
3. 1,96= 98 0,215 = 107,5 
4. 2,00 = 100 0,209 = 104,5 
5. 1,97= 98,5 _ 


1 mg leider nicht brauchbar. Vor allem aber veranlaBte mich der pene- 
trante Geruch des Amylalkohols, der eine häufigere Anwendung der 
Methode unmöglich macht, dieselbe aufzugeben. 


d) Die Jod- und Brom-Oxydationsmethoden. 

Wie schon auf S. 580 erwähnt wurde, gestattet die von CAJORI aus- 
gearbeitete Jodoxydationsmethode in Verbindung mit einer anderen Me- 
thode die Trennung und Bestimmung der Fructose. 

Hinton u. MAOARA (1. c.) führen sogenannte Jodwerte ein. Es ist die- 
jenige Jodmenge, welche von 1 g des betreffenden Zuckers reduziert wird. 
Da die Autoren bei Fructose und Saccharose ebenfalls eine geringe Oxy- 
dation feststellen, ist die Methode auch für diese Zucker, wenn sie allein 
zu bestimmen sind, ohne Kombination mit einer anderen Methode an- 
wendbar. 

Evans (30) hat sich in seinen Untersuchungen über das Glukose-Fruc- 
toseverhältnis im Apfel dieser von ihm modifizierten Methode bedient. 
Nach CaJori soll die vollständige Oxydation von 0,08 g oxydierbarem 
Zucker innerhalb von 10 Minuten bei 17,50 stattgefunden haben. Evans 
dagegen hält eine Oxydationszeit und -temperatur von 45 Minuten bei 
5° für vorteilhafter. Ich habe versucht, diese Methode als Mikromethode 
umzuarbeiten. Orientierende Versuche von Evans und mit den von Hın- 
TON und MACARA angegebenen Jodwerten lieferten für Glukose gute Er- 
gebnisse: Bei Mengen von 16—80 mg traten Fehler von höchstens 1% 
auf. Bei Saccharose war die Fehlergrenze bis zu 4,5%. Fructose dagegen 
zeigte ganz beträchtliche Differenzen. 

Trotz dieses wenig ermutigenden Ergebnisses nahm ich mikroinetho- 
dische Versuche vor. Jod-, Natriumthiosulfat- und Natriumhydroxyd- 
lösung wurden in der Konzentration n/200, Schwefelsäurelösung in der 
Konzentration n/50 hergestellt. Ich bestimmte Fructose und variierte 
Zeit, Temperatur, Substanz- und Flüssigkeitsmenge, erhielt aber derart 
schwankende Resultate, daß ich die Methode aufgab. Mengen von 0,05 
bis 0,5 mg lassen sich überhaupt nicht bestimmen. Bei Mengen über 
0,5 mg traten bestimmte Gesetzmäßigkeiten in den Differenzen auf, die 
bei eingehenden Versuchen vielleicht zu einem brauchbaren Ergebnis 
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führen könnten. Ich möchte jedoch nicht verfehlen, auf die Schwierigkeit 
einer exakten Titration so geringer Jodmengen bei den verschiedenen 
Temperaturunterschieden hinzuweisen. Da die Methode zur Bestimmung 
von Mengen unter 0,5 mg nicht brauchbar ist, kamen derartige Versuche 
für mich nicht in Frage. 

BeELvar (4) hat bei seinen Bestimmungen neben der Jodoxydation 
auch die Bromoxydation angewandt. Doch hat diese der Jodoxydations- 
methode ganz ähnliche Bestimmungsart nach BELVALs eigenen Angaben 
den Nachteil der langen Dauer. 


III. Saccharose-Bestimmungsmethoden. 


Die Bestimmung der Saccharose geschieht in reinen Lösungen makro- 
methodisch mittels der Polarisation, des Saccharometers, durch Kristalli- 
sation aus Alkohol, durch Fällen mit Strontiumhydroxyd (110), oder 
schließlich durch Vergären (50, 53, 62). Diese Methoden sind zur Mikro- 
bestimmung im Pflanzenmaterial aus bekannten Gründen nicht geeignet. 

Nach der Eignung der HAGEDORN-JENSENschen Methode für die Glu- 
kose- und Fructosebestimmung lag keine Schwierigkeit mehr für die Ana- 
lyse der Saccharose vor, da Saccharose einerseits selbst keine reduzieren- 
den Eigenschaften mehr hat und andererseits ohne Schwierigkeit in Glu- 
kose und Fructose zerlegt werden kann. Daraus ergibt sich auch bereits 
ein methodischer Hinweis für ihre Trennung, die in einer Bestimmung 
der Reduktionsänderung nach vollkommener Hydrolyse unter Bedingun- 
gen, die die Reduktionsfähigkeit anderer Körper nicht ändern, zu suchen 
sein wird. 

Die auf S. 591 erwähnten Unterschiede in der Gärfähigkeit mehrerer 
Hefesorten für verschiedene Zucker wäre eine Möglichkeit zur Trennung 
(Könıe u. HöRMANN, |. c.). Gewöhnlich bedient man sich aber der Hydro- 
lyse oder Inversion, die durch Erhitzen mit Säuren oder durch Einwir- 
kung von Fermenten bewirkt wird. Vor und nach der Hydrolyse wird 
mit einer der bekannten Glukosebestimmungsmethoden der Zuckerwert 
ermittelt und aus der Differenz die Saccharose errechnet, die im all- 
gemeinen zu 100% wiedergefunden wird. 

Über die Säurehydrolyse der Saccharose sind in der chemischen und 
botanischen Literatur die mannigfaltigsten Angaben zu finden. Die Art 
der Säure und ihre Konzentration, die Temperatur und die Dauer der 
Hydrolyse sind sehr verschieden. Am häufigsten werden Salzsäure und 
Schwefelsäure in Konzentrationen von etwa 1—5% angewandt. KULISOH 


1 ÄKERMANN bestimmt in seiner Arbeit „Studien über den Kältetod und die 
Kälteresistenz der Pflanzen“ (1) die ,, Reduktionsfahigkeit (Zuckergehalt) ungleich 
kälteresistenter Weizensorten‘ mit der Banaschen Methode ohne jegliche vorauf- 
gehende Hydrolyse. Er scheint vollkommen übersehen zu haben, daß er dabei 
die nichtreduzierende Saccharose überhaupt nicht erfaßt. 
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(63) empfiehlt Oxalsäure, Davis u. DaısH (18, 20) dagegen ziehen 10% ige 
Zitronensäure vor. Die Dauer der vollständigen Hydrolyse wird von 
5 Min. bis zu !/, Stunde angegeben; die Temperatur schwankt zwischen 
65° und 100°. 

Außer den Säuren spaltet die Saccharase oder Invertase ebenfalls den 
Rohrzucker in ein Gemisch von äquivalenten Mengen Glukose und Fruc- 
tose. Die Konzentration der Saccharase ist hier von geringer Bedeutung, 
da erstens schon Spuren zur Hydrolyse genügen und zweitens bei einem 
Zuviel an Saccharase im Gegensatz zu den Säuren weder eine Zerstörung 
noch ein weiterer Abbau des Zuckers zu befürchten ist. Die Angaben 
über Dauer und Temperatur der Hydrolyse schwanken zwischen 2 und 
24 Stunden bei 35°—52° (20, 39). Von Wichtigkeit ist die H--Konzentra- 
tion, deren Optimum nach SOERENSEN (99) für Saccharose bei p, 4,4 bis 
4,6 liegt. 

Als direkte Bestimmungsmethode für Saccharose wäre schließlich noch 
die auf S. 580 und S. 598 erwähnte Jodoxydationsmethode zu nennen. 
Mit Hilfe des von Hinton u. MACARA angegebenen Jodwertes ließe sich 
die Saccharose ohne Hydrolyse in Zuckergemischen bestimmen. Da nach 
meinen oben angeführten Versuchen die Methode sich nicht als Mikro- 
methode eignet, so blieb mir für die Saccharosebestimmung nur die Säure- 
oder Fermenthydrolyse mit anschließender Titration nach HAGEDORN- 
JENSEN übrig. 

Wenn auch die angegebenen Verfahren bezüglich der Vollständigkeit 
der Hydrolyse voneinander abweichen, so besteht doch keine Schwierig- 
keit z.B. mit Salzsäure bei angemessener Temperatur die Saccharose voll- 
kommen quantitativ zu spalten. Schwierigkeiten ergeben sich vielmehr 
erst bei der Bestimmung der Saccharose aus Pflanzenmaterial, da hier 
eine vollkommene Hydrolyse unter Bedingungen erreicht werden soll, 
die zum Teil ähnlich säureempfindliche andere Pflanzenstoffe (Maltose, 
Hemizellulosen) unverändert lassen. Der physiologisch einwandfreiere 
Weg wäre die Fermenthydrolyse, da bekanntlich Invertase scharf auf 
Saccharose spezifiziert ist und höchstens noch von einigen selten vor- 
kommenden Triosen (Raffinose, Melizitose) Fructose abspaltet. Infolge 
der Eigenart des Pflanzenmaterials und infolge der Wirkung des Fer- 
mentes auf das Reaktionsgemisch ist die Anwendungsmöglichkeit der 
kombinierten Säure- und Fermentmethode auch bei der Bestimmung 
anderer Zucker (Maltose, Stärke) beschränkt. 

Wie die Versuche in Tabelle 15 (a) zeigen, reduziert reine Saccharose 
das HAGEDORN-JENSENsche Reaktionsgemisch nur sehr wenig. Für die 
Säurehydrolyse hat sich die von TOLLENAAR (1. c.) angewandte Methode 
als die günstigste erwiesen. Saccharose wurde von 2,5%iger Salzsäure 
bei 70° innerhalb 5 Min. vollkommen hydrolysiert, während Maltose (siehe 
dort S. 603) hierbei nicht angegriffen wurde (Tabelle 15[b]). 
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Tabelle 15. 
L b 

Nr. Substanz Gewicht | sofort titriert | euch 

mg mg % mg % 
1. Saccharose 0,10 0 | 0 0,098 98 
2 u 0,15 0,001 | 0,66 0,149 99,3 
3. 2 0,20 0,003 | 1,5 | 0,196 98 
4. = 0,25 0,002 | 0,8 | 0,251 100 


Ist es notwendig, die hydrolysierte und neutralisierte1 Flüssigkeit 
anschließend zu vergären, so kann die Hydrolyse wegen der giftigen Wir- 
kung des anwesenden NaCl auf die Hefe (vgl. S. 637) nicht mit Salzsäure 
vorgenommen werden. Eine Hydrolyse mit 2%iger Schwefelsäure inner- 
halb 10 Minuten zeigt denselben Effekt wie die Salzsäure, d. h. voll- 
kommene Inversion ohne Einfluß auf die Maltose. Durch Zusatz einer 
bekannten, vorher titrimetrisch ermittelten Menge Ba(OH), wird die 
Schwefelsäure durch Fällung als Bariumsulfat quantitativ entfernt und 
der Niederschlag nach mehrstündigem Stehen durch ein gehärtetes Filter 
mit Hilfe der Saugpumpe abfiltriert. Bei sorgfältigem Arbeiten und 
gutem Nachwaschen tritt weder ein Verlust an Saccharose ein, noch wird 
die Vergärung gehemmt (Tabelle 16). 











Tabelle 16. 
H,S0,-Hydro- | Titriert nach 
Nr. Substanz —— co Et 
| mg mg | mg 
| Saccharose 0,08 0,081 | 0,001 
2. a 0,10 0,097 0 
3. 5 | 0,15 0,143 | 0,002 
4. = | 0,20 0,198 | 0,001 
5. = 0,25 0,249 | 0,004 





Versuche mit Zitronensäure, die eine bei dem relativ geringen Kohle- 
hydratgehalt beträchtliche Eigenreduktion von etwa 12% aufweist, wur- 
den aus diesem Grunde nicht weiter durchgeführt. 

Versuche mit Invertase, deren Eigenreduktion auf das HAGEDORN- 
JENSENsche Reaktionsgemisch 8% betrug, ergaben nach 12stündiger Be- 
handlung bei 45° unter Zusatz eines Acetatpuffers vom p, 4,5 eine rest- 


1 Über die Neutralisation der sauren Flüssigkeit ist auf 8.587 gesprochen 
worden. Erwähnt sei hier an einem Beispiel die Umrechnung der Saccharose in 
Glukose: 

CyeH2On + HeO = Ci2H24012 = 2(CgHi20¢) 
342 +18 = 360 
342 : 360 = angewandte Saccharosemenge : gesuchte Glukosemenge. 








602 O. Lehmann: Die quantitative Erfassung 


lose Inversion aller angewandten Saccharose. Gleiche Ansätze mit Mal- 
tose zeigten keine Inversion, sondern nur deren Eigenreduktion. Es 
empfiehlt sich also, neben der bequemen Säurehydrolyse, die nur kurze 
Zeit in Anspruch nimmt, wegen der Spaltung anderer Stoffe durch die 
Säure, ein Vorgang, der häufiger noch bei der länger dauernden Maltose- 
säurehydrolyse in Erscheinung tritt, die Inversion mit Invertase vor- 
zunehmen. Jedoch muß nach der Invertasebehandlung von der Ver- 
gärung Abstand genommen werden, da nach Einwirkung von Hefe auf 
Invertase eine hohe, sehr schwankende Reduktion auftritt. 

Analysen reiner Saccharose in Gemischen mit anderen Kohlehydraten 
(auch mit Fructose) lieferten die erwarteten günstigen Ergebnisse; diese 
Zucker wurden also nicht von der angewandten Salzsäurekonzentration 
innerhalb der Hydrolysenzeit angegriffen (Tabelle 17). 








Tabelle 17. 
|Eigen- | Sofort HCI- H,S0,- Invertase- 
Ge- 'reduk- titriert Hydrolyse Hydrolyse Behandlung 
Nr. Substanz wicht tion mg | mg mg mg 
me | % ‘See 2 L' LS LUE 











1. | Saccharose | 0,1 | 0 | 
ae 0,198} 0,201! 0,295! 0,299 0, 
Glukoss 032 | 100 | 95) 9°02 0708) 0.200) 0,206 
2. | Saccharose | 0,1 0 
Maltose 0,2 70 


3. | Saccharose | 0,1 0 : | 
| Fructose 0,1 | 100 | 201) 0,100| 0,200! 0,198 
Die Brauchbarkeit der Methode für die Saccharosebestimmung im 


Pflanzenmaterial mögen die Analysen der Tabelle 18 dokumentieren. 


0,297 0.200! 0,206 
| | | 

| 1 
0,141) 0,142} 0,238| 0,234; 0,235) 0,237| 0,240; 0,239 























0,196| 0,198| 0,197) 0,199 











Tabelle 18. 
| | Sofort HCI- | H2S04- Invertase- 
| Ge titriert Hydrolyse Hydrolyse Behandlung 
Nr.| Material wicht mg mg | mg mg 
| g we 8 1. Teer z | © 








11,6 | 17,2 | 171 | 16,7 | 16,9 | 16,3 | 16,4 
118 | 17,4 | 17,4 | 17,0 | 16,8 | 16,6 | 16,7 
25:6 | 36,9 | 36,5 | 35,8 | 36,0 | 35,1 | 35,7 


1. Clivia 05 | 114 | 
ee 05 | 121 
eng 10 | 254 














IV. Maltose-Bestimmungsmethoden. 


Die Methoden zur Maltosebestimmung sind ähnlich denen der Saccha- 
rosebestimmung. In reinen Lüsungen kann man die Polarisation, die 
Vergärung oder das Reduktionsvermégen der Maltose, das allerdings 
schwicher ist als das der Glukose, zur quantitativen Bestimmung heran- 
ziehen. 

Wie bei der Saccharose so liegt auch hier die Hauptschwierigkeit in 
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der Trennung aus Zuckergemischen. Die Bestimmung kann geschehen 
durch Ermittelung des Reduktionsvermögens mit Fexzin@scher und 
Barrozpscher Lösung. Das letztere Reagens wird von Maltose im Gegen- 
satz zu Glukose nicht reduziert. Die der Kupferreduktion anhaftenden 
8. 576—580 eingehend besprochenen Nachteile schließen auch hier die 
Verwendung dieses Verfahrens aus. 

Die theoretisch gegebene Trennungsmöglichkeit mittels des Hör- 
MANN-Kônicschen Gärverfahrens (S. 591) wird durch die erwähnten 
praktischen Bedenken und Schwierigkeiten hinfällig. 

Man wird aber auch bei der Maltose die Säure- oder Fermenthydro- 
lyse, nach welcher durchschnittlich 95% wiedergefunden werden, bevor- 
zugen. In diesem Falle wäre die Wirkung der Maltose auf HAGEDORN- 
JENSEN zu prüfen, wobei die Eigenreduktion der Maltose zu berück- 
sichtigen ist, und nach der Hydrolyse die Steigerung der Reduktion zu 
bestimmen. 

Für die Säurehydrolyse gilt im wesentlichen das bei der Saccharose- 
bestimmung Gesagte, mit Ausnahme der Erhitzungsdauer: BRown u. 
Morris (13) kochen mit 1/, N Salzsäure 3 Stunden lang auf dem Wasser- 
bad, Davis u. DaısH (18, 20) hydrolysieren bei 70° während 24 Stunden 
mit 10%iger Zitronensäure, und TOLLENAAR erhitzt bei 70° 24 Stunden 
mit 2,5%iger Salzsäure. Infolge dieser intensiveren Behandlung ist die 
Gefahr der unerwünschten Veränderung anderer Pflanzenstoffe natürlich 
größer und daher eine weitgehende Reinigung notwendig. 

Die Spaltung der Maltose in 2 Moleküle Glukose geschieht fermentativ 
durch die Maltase bei Einhaltung optimaler Fermentierungsbedingungen. 
Das p„- und Temperaturoptimum liegt nach Rona u. MICHAELIS (86) für 
Maltase bei 6,2—6,8 und 38°—40°. 

Die Prüfung der Maltoseeigenreduktion auf das HAGEDORN-JENSEN- 
sche Gemisch ergab einen konstanten Wert von 70% der gesamten an- 
wesenden Maltose, ausgedrückt als Glukose, die nach der Tabelle Hacz- 
DORN-JENSEN aus dem Reduktionswert errechnet wurde. Die Umrech- 
nung der Maltose in Glukose erfolgt analog der auf S. 601 gegebenen 
Saccharoseberechnung, da ja Maltose ebenfalls ein Disaccharid ist. Diese 
Eigenreduktion erhöhte sich nicht nach der für Saccharose angegebenen 
Salzsäure-, Schwefelsäure- und Invertaseinversion. Wurde aber die Salz- 
säure- oder Schwefelsäurehydrolyse auf 24 Stunden ausgedehnt (nach 
dem Vorschlag TOLLENAARS), so wurden etwa 95% der angewandten 
Maltose wiedergefunden. Die Eignung der Schwefelsäurehydrolyse läßt 
also auch in diesem Falle eine eventuelle Bariumsulfatfällung zu (vgl. 
S. 601). Tabelle 19 gibt die Resultate an. 

Die fermentative Spaltung der Maltose wurde mit Takadiastase vor- 
genommen, die wie die Säurehydrolyse etwa 95% Maltose in Glukose 
umsetzte. Die Versuchsanordnung mehrerer Analysenserien, von denen 
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Tabelle 19. 





10 Min. | Inver- 24 Std. 
5 Min. 24 Std. 
ne} Sofort ncr-my-| H3S0r | tasebe- H,80,- 








Nr. Substanz Gewicht) titriert _ [HCI-Hy-| Hyaro- 
drolyse | Ara | Tanz |drolyse| jyse 

mg | mg | mg mg mg mg | mg 
Maltose 0,08 | 0,056 | 0,055 | 0,056 | 0,055 | 0,077 | 0,076 


0.10 | 0,070 | 0,071 | 0,071 | 0,069 | 0,095 | 0,095 
0,15 | 0,104 | 0,105| 0,105 | 0,106 | 0,142 | 0,144 
0,20 | 0,141 | 0,140 | 0,140 | 0,139 | 0,190 | 0,189 
0,25 | 0,175| 0,173| 0,176 | 0,175 | 0,234 | 0,232 


Tabelle 20 nur einige wiedergibt, war folgendermaBen: Die zu fermentie- 
rende Maltoselösung wurde mit genau gemessener Takadiastaselösung, 
deren Substanz etwa 10% der anwesenden Maltose entsprach, versetzt 
und unter Verwendung von Acetatpuffer bei p, 5 und bei einer Tempera- 
tur von 370 24 Stunden nach Zusatz einiger Tropfen Toluol hydrolysiert. 
Nach Ablauf dieser Zeit wurde sofort bestimmt, ohne das Enzym vorher 
abzutöten. 
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Tabelle 20. 
Taka-Diastase- 
Nr. Substanz Gewicht Inversion 
mg mg 

1. Maltose 0,10 0,094 

2. = 0,15 0,141 

3. = 0,20 0,189 

4. a 0,25 0,236 


Die Taka-Diastase. 

Im AnschluB an die Inversion durch Takadiastase, die auch bei der 
Stärkehydrolyse Verwendung finden wird, mégen “ier die Untersuchun- 
gen iiber dieses Ferment, soweit sie im Zusammenhang mit dieser Arbeit 
von Interesse sind, wiedergegeben werden. 

Die diastasische Wirkung des Fermentgemisches ist eingehend unter- 
sucht worden (Literaturangabe 114): Es besitzt ein stärkeres diasta- 
sisches Vermögen als gewöhnliche Diastase. Ihr Verhalten gegenüber 
Alkalien, Säuren und Salzen ist dadurch gekennzeichnet, daß in stärkerer 
Konzentration alle drei Faktoren hemmend wirken (114). NısHIkAwA 
(79) fand jedoch beim Erhitzen eine Schutzwirkung der Calciumsalze. 
Der schädigende Einfluß des Lichtes auf die fermentative Wirksamkeit 
der Diastase wurde von KAMBAYASHI (56) festgestellt. Die Takadiastase- 
Lösung ist daher im Dunkeln aufzubewahren (vgl. S. 585). — Für ein 
vollkommen ungeeignetes Antiseptikum bei derartigen Untersuchungen 
hält Mıene (73) Thymol, während Toluol und Chloroform ohne schädi- 
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genden Einfluß auf die Diastase bleiben. Ersteres Reagens wurde von 
mir angewandt (siehe 8. 585; bezüglich der Eigenreduktion S. 638). Die 
Herstellung der Diastaselösung wird von SABALITSCHKA (90) in der Weise 
vorgenommen, daß das mit Wasser angeriebene Ferment unter Schütteln 
etwa 1 Stunde sich überlassen und dann erst filtriert wurde. Ich habe bei 
Anwendung dieses Verfahrens keinen Unterschied im Vergleich mit einer 
einfachen Lösung feststellen können. 

Mir mußte nun vor allem daran liegen, das Verhalten der Takadiastase 
in den verschiedenen Medien, in denen sie im Verlauf der Analyse wirken 
soll, festzustellen. Das Präparat war von der FirmaPARKE, Davis u. Co., 
London, bezogen, deren Ware, wie ich aus der Literatur entnehme (11, 
79), den meisten Forschern zur Untersuchung vorlag. Die Versuche wur- 
den unter Zusatz eines Acetatpuffers bei einem optimalen p, von 4,9 und 
einer optimalen Temperatur von 370 vorgenommen (85). 

Der Einfluß der Takadiastase auf Glukose und Saccharose war durch- 
aus negativ; es wurde nach der Hydrolyse keine Reduktionsänderung 
abzüglich der Eigenreduktion festgestellt (Tabelle 21). 








Tabelle 21. 
Taka-Diastase-Hydrolyse 
Nr. Substanz er 1. à * 
mg mg | mg | mg 
5. US MER 5 0,1 0,099 0,100 0,100 
2 eee 0,1 0 0,001 0 

















Die Eigenreduktion der wässerigen Lösung betrug etwa 50% der an- 
gewandten Totalmenge. Wird jedoch die Lösung mit Acetatpuffer ver- 
setzt und 24 Stunden bei 380 belassen, so tritt eine Erhöhung der Re- 
duktion auf 70% ein. Wird außerdem noch 2,5% ige Salzsäure oder 2% ige 
Schwefelsäure zugegeben, so wird ebenfalls eine Eigenreduktion von 70% 
gefunden; die diastasische Wirkung dagegen ist in diesem Falle verloren 
gegangen. Dieses Ergebnis ähnelt dem Befunde ViscuErs (112), der eine 
Abnahme der Reduktion in Gegenwart von Phosphatpuffer fand. Im 
Gegensatz zur Invertase ändert sich die Eigenreduktion und Wirksam- 
keit der Takadiastase nicht nach der Hefebehandlung (Tabelle 22). 
































Tabelle 22. 

m Hefe- Hefe- 
Gewicht Sofort ame HCI- | H,S0, | zusatz | zusatz 

Nr. Substanz titriert | „ugatz | Zusatz | Zusatz | ohne mit 
Puffer | Puffer 

mg mg mg mg mg mg mg 
A Taka-Diastase 0,10 | 0,051 | 0,071 | 0,070 | 0,069 | 0,050 | 0,070 
2. 7 0,15 | 0,076 | 0,104 | 0,104 | 0,106 | 0,075 | 0,103 
3. a 0,20 | 0,102 | 0,141 | 0,142 | 0,141 | 0,100 | 0,142 

4. 0,25 | 0,127 | 0,174 
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Von den Versuchen WoHLGEMUTHs (114) in alkalischer, saurer und 
Neutralsalzlösung interessierten besonders die Ergebnisse bezüglich des 
Verhaltens der Takadiastase in Neutralsalzlösungen. In einer für unsere 
Untersuchungen in Frage kommenden 4% igen NaCl-Lösung war eine fast 
vollständige Hemmung der diastasischen Wirkung zu verzeichnen, da- 
gegen sind geringe Mengen von Barium- und Calciumcarbonat, deren Lös- 
lichkeit in H,O ja relativ gering ist, ohne Einfluß (Tabelle 23). Es läßt 





Tabelle 23. 
Inversion Ba-Carb.- Calcium-Carbo- 
4% NaCl-Zusatz ? 
Nr.| Subst Gewicht; ohne Zusatz zusatz nat-Zusatz 
1. 2 1. 2. 2 2 a. 2. 


mg mg mg mg mg mg mg mg me 



































1. | Maltose | 0,10 | 0,094 | 0,093 | 0,016 | 0,015 | 0,095 | 0,095 | 0,093 | 0,092 
2. - 0,15 | 0,142| 0,142 | 0,023 | 0,025 | 0,144 | 0,143 | 0,143 | 0,143 
3. ” 0,20 | 0,189 | 0,191 | 0,033 | 0,034 | 0,190 | 0,191 | 0,191 | 0,189 
4. 


” 0,25 | 0,235 | 0,235 | 0,040 | 0,039 | 0,234 | 0,233 | 0,236 | 0,235 


sich also nach einer Säurehydrolyse und anschließenden Neutralisation 
weder eine weitere Takadiastasehydrolyse noch eine Hefebehandlung an 
der gleichen Lösung vornehmen, es sei denn, daß die Schwefelsäure- 
hydrolyse mit darauffolgender Ba(OH),-Fällung vorgenommen wurde. 


Es waren nun noch Versuche mit der Maltosehydrolyse in Zucker- 
gemischen anzustellen. Die Unwirksamkeit der Inversion mit Taka- 
dinstase auf andere Kohlehydrate ist schon erwähnt worden (Tabelle 21). 
Die Zahlen der Tabelle 24 zeigen, daß durch die 24stündige Säure- 

















Tabelle 24. 
Salssäure-Hydrolyse 
Nr. Substanz Gewicht “4 4 7 
mg mg mg mg 
1. |Maltose. . . . 0,10 
Glukose ...| 0,10 ones 0,196 0,192 
2. |Maltose. . . . 0,10 
Fructose . .. 0,10 0,126 0,131 0,127 
3. |Maltose. . . . 0,10 
Arabinose. . . 0,10: 0,194 0,193 0,193 








hydrolyse die Zucker nicht angegriffen werden, mit Ausnahme der Fruc- 
tose. Ist also dieser Zucker im Pflanzenmaterial zu erwarten, so muß von 
der Säurehydrolyse Abstand genommen und zur Takadiastase gegriffen 
werden. 


Schließlich seien noch in Tabelle 25 Analysenwerte der Maltosebestim- 
mung am Pflanzenmaterial wiedergegeben. 


1 Die Berechnung der Pentose siehe S. 618. 
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Tabelle 25. 
T 

Sofort 5 Min. 24 sta. Hcl. | 24 Std. Taka- 

y Diastase- 

Nr.| Material |Gewicht — HOl-Eyrolyso | Hydrolyse Hydrolyse 
1. A 1. 2. 1, 2. >. | 2. 

- | g mg | mg mg mg mg mg mg | mg 
1. | Nicot. tab. 1,0 13,5 | 13,4 | 14,1 | 14,3 | 17,2 | 17,1 17,4 | 17,2 
2. F m 2,0 24,8 | 24,3 | 26,1 | 25,9 | 29,4 | 29,4 | 29,9 | 30,2 

3. 




















Le ST cae 2,0 | 26,7 | 26,9 | 26,6 | 26,7 | 31,9 | 30,9 | 32,4 | 32,3 


Ergebnisse der Tabelle 25 (Durchschnittswerte). 

















sui: | Kohlehydrate 1. Analyse 2. Analyse 3. Analyse 
| mg mg mg 

a | bent, ee ze | 08 1,5 0 

ac Lil RL cn sy | ao 4,9 48 

RS LP EEE = | 5,5 5,6 

4. | Rest-Reduktion . . . . . . | sr 4 5,0 5,3 

5. | Rest-Reduktion . . . . . . | 3,8 | 6,7 | 5,4 


V. Stärke-Bestimmungsmethoden. 

Einige Autoren bestimmen die Stärke direkt durch Ausfällen mit 
chemischen Mitteln: 

GIRARD (41) und auch SEYFERT (95) benutzen die Eigenschaft der 
Stärke, Jod in bestimmtem Verhältnis zu binden, zu einer titrimetrischen 
Bestimmung. Es wird jedoch darauf hingewiesen, daß verschiedene 
Stärkearten verschiedene Mengen Jod binden. 

DENNSTADT u. VOIGTLÄNDER (25) benutzen die jodbindende Eigen- 
schaft der Stärke zu einer colorimetrischen Bestimmung. 

Setzt man einer Stärkeemulsion eine bekannte Menge Barytlauge zu, 
so entsteht in Gegenwart von Alkohol ein Niederschlag von BaO - Co, 
H,0020. Die überschüssige Barytlauge wird titrimetrisch ermittelt und 
daraus die Stärke unter Zugrundelegung obiger Formel berechnet 
{AsBOTH, 2). 

Denny (26) hat die Eigenschaft der Stärkefällung aus einer CaCl,- 
Lösung mit anschließender jodometrischer Titration zu einer quantita- 
tiven Bestimmung ausgearbeitet. 

Erwähnt wurde schon, daß die Polarisation zur Bestimmung der 
Stärke herangezogen werden kann (S. 589). 

Einwandfrei für die Bestimmung kleiner Stärkemengen sind jedoch 
nur diejenigen Methoden, die auf einer vorangehenden Verzuckerung der 
Stärke beruhen, die erreicht wird 1. durch Säure- und 2. durch Ferment- 
hydrolyse. Bevor ich aber auf die Besprechung der Bedingungen für die 
Hydrolyse eingehe, bedarf es einer kleinen Auseinandersetzung über den 


Planta Bd. 13. 40 











608 O. Lehmann: Die quantitative Erfassung 


Bau der Stärke, um sowohl die zwei verschiedenen Prozesse, die wir bei 
der Stärkeinversion unterscheiden müssen, nämlich die Lösung der Stärke 
und ihre Verzuckerung als auch die Kinetik und den Chemismus der Amy- 
lasenwirkung verstehen zu können. 

Unsere geringen Kenntnisse und verschiedenen Ansichten über den 
Aufbau der Polyosen befinden sich gerade gegenwärtig in vollster Revo- 
lution, die selbst die Grundlagen der theoretischen Strukturchemie zu 
erschüttern droht. Bis vor kurzem betrachtete man die Stärke als einen 
kolloiden Stoff, der sich aus Anhydriden von verschiedenen Hexosen 
strukturchemisch gebunden in langer einfacher Kette aufbaut: 

C,H, 0,—O—C,H,,0,—O—C,H,,0,—0 . . . C,H,,0,. 

Den Abbau dachte man sich so, daB von dieser langen Kette immer 
wieder ein Maltoserest abgesprengt und so die Kette immer mehr ver- 
kürzt wird, wobei als Kettenreste die verschiedenen Dextrine als regel- 
rechte Zwischenprodukte auftreten (Literatur: 46, 57, 58, 82, 106). Diese 
Auffassung scheint völlig falsch zu sein. Die Polyosen scheinen nicht aus 
langen Ketten strukturell verbundener Hexosen, sondern aus anhydri- 
dischen durch Molekularvalenzen aggregationsmäßig zusammengeballten 
Grundkörpern oder Individualgruppen zu bestehen. Es findet also keine 
Polymerisation der Monosen durch echte Strukturbindung statt, sondern 
die Grundkörper werden durch sogenannte Gitterkräfte, d. h. Kräfte, die 
zwischen den einzelnen Molekeln wirken, zusammengehalten. Unter 
Wirkung dieser Kräfte treten die Grundkörper zu Micellen, Aggregaten 
oder Zusammenballungen von unbestimmter Größe zusammen (Literatur 
SAMEK, 91). 

Betrachten wir nun den spezifischen Bau der Stärke, so finden wir, 
daß jedes Stärkekorn aus einer Innensubstanz, der sogenannten Amylose, 
und einer Hülle aus Amylopektin (83%) besteht (MAQUENNE, 70). Beide 
Körper sind chemisch verschieden (Jodfärbung, Wasserlöslichkeit, Elec- 
trolytgehalt) und unterscheiden sich auch im Abbau erheblich. 

Was nun die@rundkörper der Stärke betrifft, so ist noch wenig Sicheres 
darüber bekannt. Nur soviel scheint sicher zu sein, daß die bisher beim 
Abbau isolierten Körper nicht mit den Grundkörpern identisch sind, 
sondern sekundäre Umwandlungsstoffe darstellen. Das gilt auch von der 
als normales Spaltprodukt der Stärke auftretenden Maltose, die erst 
sekundär aus Glukosen entstanden ist. Letztere haben sich, wie PRINGS- 
HEIM (82) annimmt, aus der Amylobiose abgespalten, die aus einem Di- 
hexosan, das wahrscheinlich ein Grundkörper der Stärke ist, entstan- 
den ist. 

Das Amylopektin liefert ein Trihexosan und wird durch Amylase in 
Maltose gespalten, jedoch bleibt ein Rest von 35% unangegriffen zurück, 
der mit dem sogenannten Grenzdextrin identisch ist. Die technisch be- 
deutsame sogenannte Nachverzuckerung im Brauereigewerbe beruht 
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darauf, daß die zugegebene Hefe einen Aktivator für die Amylase besitzt, 
ein Co-Enzym, das die Amylase befähigt, auch noch das Grenzdextrin 
zu spalten. 

Die 100%ige Spaltung der Stärke zu Maltose kann durch tierische und 
pflanzliche Amylasen (technisch hergestellte Bialase, wahrscheinlich aus 
Bazillus subtilis gewonnen) umgangen werden: Die tierischen Amylasen 
spalten nur die in der Stärke vorliegenden «-, die pflanzlichen Amylasen 
nur die B-Glukosidbindungen. Die aus der Spaltung hervorgehenden Glu- 
kosen sind zunächst sehr reaktionsfähige Körper, alloiomorphe Formen, 
die bei unvollkommener Glukosidspaltung rasch Maltose bilden, bei voll- 
kommener Lösung der Glukosidbildung aber zur trägen d-Glukose stabili- 
siert werden. 

Das Amylopektin ist elektrolythaltig, zum Teil als Ester an Phosphor- 
säure gebunden, die ihrerseits teilweise Wasserstoff durch Metalle ersetzt 
hat, also Salzbildung aufweist. Diese Elektrolyte bewirken die hohe Vis- 
kosität, den Kleistercharakter der Stärke, die durch Abspaltung der 
Elektrolyte sofort herabgesetzt wird, d. h. die Stärke wird löslich. Dieser 
erste Akt der diastatischen Spaltung geschieht durch Amylophosphatase, 
die den Phosphorsäurekomplex absprengt. Auch beim Kochen im Auto- 
klaven wird die Phosphorsäure abgespalten, und so entsteht die so- 
genannte ,,lésliche Stärke“. 

Als Grundkörper des Amylopektins kommen Trihexosane in Frage, 
die beim Stärkeabbau gelockert werden; es treten Grundkörper von ver- 
schiedenen Associationsstufen auf, die also keinen einheitlichen Begriff, 
sondern Etappen des Stärkeabbaues, Auflockerungsphasen des ursprüng- 
lichen Aggregates darstellen. Von solchen Stufen unterscheidet man 
Amylodextrin, Erythrodextrin und Achroodextrin, von denen nur das 
letztere einheitlicher Natur ist, es ist das sogenannte Grenzdextrin, das 
die chemische Struktur eines Trihexosans besitzt und der diastatischen 
Verzuckerung erst nach Zusatz eines Co-Fermentes nicht mehr wider- 
steht. Dieses Co-Ferment fehlt übrigens im ungekeimten Samen, entsteht 
aber bei der Keimung. Vom Gehalt an diesem Co-Enzym hängt die Ver- 
zuckerungsgrenze ab. Die übrigen Dextrine entstehen vielfach neben- 
einander und sind nicht säuberlich voneinander zu trennen. 

Zur Säurehydrolyse wird zumeist Salz- oder Schwefelsäure verwandt, 
wobei sich erstere bei gleicher prozentualer Konzentration als stärker wir- 
kend gezeigt hat (110). Die Angaben über die Dauer der Hydrolyse sind 
auch hier verschieden. Für die am meisten angewandte HCI-Hydrolyse 
sind folgende Werte am gebräuchlichsten: Temperatur 65—100°, Dauer 
3—24 Stunden, Konzentration 1—3% . — Die direkte Säurehydrolyse ist 
beim Pflanzenmaterial natürlich nicht ohne Schwierigkeit möglich, weil 
dabei eine beträchtliche Verzuckerung anderer Körper, z. B. der Hemi- 
zellulosen, stattfinden kann. SPOEHR (l. c.) jedoch hydrolysiert sein Ma- 

40* 














610 





O. Lehmann: Die quantitative Erfassung 


terial sofort mit 1%iger Salzsäure 3 Stunden lang am Rückflußkühler auf 
dem kochenden Wasserbad. Nach seiner Meinung wird die Zellulose erst 
bei höherer Säurekonzentration angegriffen. Seine Versuche mit Dia- 
stase schlugen fehl, da die Stärke infolge schleimiger Substanzen (Kak- 
teen) überhaupt nicht angegriffen wurde. Von den meisten Forschern 
wird aber die direkte Säurehydrolyse im Pflanzenmaterial vermieden. 

Das Ferment, welches Stärke in Glukose umwandelt, ist das zuerst 
entdeckte Enzym, die Diastase. Optimale Temperatur und p,-Werte 
zeigen bei den einzelnen Amylasen gewisse Unterschiede. Die von Asper- 
gillus oryzae erzeugte und vielfach angewandte Takadiastase hat einen 
optimalen p,-Wert von 4,8 und zeigt die stärkste Wirkung bei einer Tem- 
peratur von 38°. Bıs# (11) erhielt bei einem p, von 5,5 die besten Re- 
sultate. Nach seinen Untersuchungen ist nach 24 Stunden fast sämtliche 
Stärke hydrolysiert. Ein kleiner unhydrolysierter Rest bleibt selbst nach 
48 Stunden noch bestehen. Nach Davis u. Daıs# (21) ist schon nach 
6 Stunden alle Stärke gespalten; einfache Diastase dagegen zeigt nicht 
diese intensive Wirkung. TOLLENAAR baute die neben Glukose entstan- 
dene Maltose auch noch bis zur Glukose ab, indem er nach Entfernung 
des Pflanzenmaterials 3 Stunden lang mit 1/, n HCl kochte. THomas 
(107) vermied die zweite Hydrolyse, da er das Verhältnis von Glukose zu 
Maltose als konstant betrachtete. — Gast (l. c.) verwandte das Ptyalin 
des Speichels zur Hydrolyse. Die beträchtliche Eigenreduktion der Fer- 
mente, die aus einem Blindwert ermittelt werden kann (vgl. S. 605), ist 
dabei nicht quantitativ berücksichtigt worden. 

Nach Ansicht von SYNIEWSKI (105) beteiligen sich am Spaltungs- 
vorgang der Stärke zwei Fermente, nämlich die «- und B-Diastase. Erstere 
finden wir in ungekeimter Gerste, letztere entsteht während des Mälzens. 
Die a-Diastase, die auf Stärkekleister nicht einwirkt, besitzt das spezi- 
fische hydrolysierende Vermögen für gelöste Stärke, sie greift also nur 
den inneren Kern der Stärke an. 

In der Theorie stellt man sich den Stärkeabbau in vier Reaktions- 
stufen vor, die hier nur kurz erwähnt werden sollen: 1. Die Elektrolyt- 
abspaltung (Überwindung der Kohäsionskräfte zwischen den einzelnen 
Molekeln, Aggregationsverkleinerung, äußerlich eine Verfliissigung). 
2. Die Auflockerung durch Desassociation (Dextrinstufen). 3. Die Auf- 
spaltung der Anhydridringe (Amylobiosenbildung). 4. Die Aufspaltung 
der Glukosidbindung (Monosenbildung). Über die Frage, wie viel Fer- 
mentgruppen an der Stärkehydrolyse beteiligt sind, hegt man zwei ver- 
schiedene Ansichten. Entweder sind nur zwei Fermentgruppen, eine 
Amylophosphatase und spezifische. Glukosidasen, erforderlich oder es 
bedarf, wenn nach anderer Auffassung erst die Desassociation (Dex- 
trinierung) vorangeht, einer weiteren Fermentgruppe, der sogenannten 
desaggregierenden Hydrahasen. Dextrinierung und Verzuckerung zu 
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trennen, ist bis jetzt allerdings nur unvollkommen geglückt (SABA- 
LITSCHKA 89). 

Die Zuckerbildung und Stärkelösung ist bei den einzelnen Diastasen 
recht verschieden. Man drückt das Verhältnis durch folgende Formel 


u wobei PS die Verzuckerung und PZ die Stärkeverflüssigung 


bedeuten. Bei der Takadiastase z. B. ist die Verzuckerungsfähigkeit sehr 
kle:n (12), dagegen haben wir in ungekeimtem Samen eine starke Ver- 
zuckerungskapazität bei geringem Stärkeabbau (600— 2400). Ungekeimte 
Samen greifen daher Amylopektin kaum an. 

Wenden wir uns zunächst wieder den Untersuchungen reinen Kohle- 
hydratmaterials zu und versuchen Stärke unter den für das Pflanzen- 
material geltenden Bedingungen zu bestimmen. Für die Versuche wurde 
reinste, bei 100° getrocknete Weizenstärke verwandt. 

Das Verkleistern der Stärke war vollkommen nach einem Erhitzen von 
45 Minuten auf dem kochenden Wasserbade. Erst dann wurde nach der 
Hydrolyse der höchste Prozentsatz (nämlich 100%) an verzuckerter 
Stärke als Glukose wiedergefunden. Es zeigte sich hierbei, daß die ein- 
fache Malzdiastase nicht die intensive Wirkung der Takadiastase besitzt 
(Tabelle 26). Die Hydrolyse wurde im Thermostaten unter Toluolzusatz 


ans: 











Tabelle 26. 

Hydro- | Hydro- | Hydrolyse nach | Hydrolyse nach 

| lyse | lyse 45 Min. Ver- 1 Std. Ver- 

| Gewicht nach | nach kleisterung kleisterung 

Ni. Substans | 10 Min. | 30 Min.| Malz- | Taka- | Malz- | Taka- 
| Verkl. | Verkl. |Diastase Diastase| Diastase Diastase 

| | mg | mg | mg mg | mg mg | mg 

> | | 

1. | Weizenstärke | 0,1 | 0,083 | 0,096 0,005 | 0,101 0,092 0,100 
2. a 0,2 0,171 | 0,191 0,191 | 0,202 | 0.186 0,202 


bei 370 und bei einem p, von 4,9 (Acetatpuffer) durchgeführt. Eine Er- 
höhung der Reduktion trat nach 36 oder gar nach 48 Stunden nicht mehr 
auf. Wurden diese optimalen Bedingungen der Hydrolyse nicht ein- 
gehalten, so traten Änderungen in den Reduktionswerten auf. 

Den Einfluß der Reinigungsrückstände zeigt die nächste Tabelle 27. 
Zu dem Stärkekleister wurden etwa je 1 g feste Substanz Kohle, Calcium- 
und Bariumcarbonat zu 1000 cem Flüssigkeit gegeben. Der schädigende 
Einfluß von Bariumcarbonat läßt es ratsam erscheinen, dieses Fällungs- 
mittel überhaupt nicht zur Reinigung zu verwenden. Nach der Hydro- 
lyse und Filtration dieser Flüssigkeit, wobei auf sorgfältiges Nachwaschen 
zu achten ist, bereitete die Vergärung der filtrierten Lösung keine 
Schwierigkeit; sie war vollkommen. 

Die Stärke befindet sich bei Einhaltung des skizzierten Analysen- 
ganges (S. 629) im Rückstand des filtrierten Pflanzenextraktes neben den 








Tabelle 27. 
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ungelésten Reinigungsmitteln (Kohle, Car- 
bonat), aus welchem sie zu bestimmen ist. 

Beider Ubertragung dieser Starkebestim- 
mungsmethode auf Pflanzenmaterial war zu 
untersuchen, ob die Verkleisterung und Hy- 
drolyse auch in diesem Falle quantitativ in 
gleichem Maße erfolgt. Zu diesem Zwecke 
wurde zuerst vollkommen stärkefreies, fri- 
sches Clivia-Blattmaterial mit einer be- 
stimmten Stärkemenge versetzt, zerrieben. 
auf die übliche Weise extrahiert und schließ- 
lich filtriert. Der Rückstand wurde vom 
Filter abgespült und die Stärkebestimmung 
vorgenommen, die einen Verlust von etwa 
25% der zugegebenen Stärke ergab. Wurde 
jedoch das verwendete Filter (Fabrikat 
S.631) samt dem Rückstande zerkleinert, 
so entsprach nach Abzug der reduzierenden 
Substanzen der restliche Reduktionswert 
demjenigen der zugesetzten Stärkemenge. 
Die getrennte analoge Bestimmung eines 
Filters allein ergab einen Reduktionswert 
von etwa 5% des Filtergewichtes, der für 
jede Filtersorte zu bestimmen und in Abzug 
zu bringen ist. Die Reduktion der redu- 
zierenden Substanzen, die also auch im Rück- 
stande nach 1!/sstündigem Erhitzen noch 
auftreten, war nach der Vergärung stets 
gleich groß. Da also ein gewisser Prozent- 
satz der Stärke in die Poren des Filters ein- 
dringt und nicht mit ausgespült wird, so 
ist die Bestimmung des Rückstandes mitsamt 
dem zerkleinerten Filter vorzunehmen (Ta- 
belle 28). 

Um die Gewißheit der vollkommenen Ver- 
kleisterung der in den Zellen eingeschlosse- 
nen Stärke zu haben, wurde stärkehaltiges 
Pflanzenmaterialpulver wie gewöhnlich ex- 
trahiert und der Rückstand verschieden 
lange Zeit auf dem Wasserbade gekocht. 
Nach 1! /sstündigem Kochen wurde nach der 
Hydrolyse keine Reduktionserhöhung mehr 
festgestellt (Tabelle 29). 










kleinster Mengen biologisch wichtiger Zuckerarten. 613 


















































Tabelle 28, 
ai Fermenthydrolyse Vergärung 
Gewichte | Stärke |— 
Nr. | Material zusatz des des d. Mater. des des 
Materials Filters | + Filters | Materials | Filters 
| 8 mg mg mg mg mg mg 
| 
1. |Clivia. .| 211 | 0 | 802 | O74 | — | 82 | o 
2. | » 2,03 10 16,15 2,61 a 0,20 | 0 
3. 1,98 10 — -- 18,36 8,24 
|Sch.u. Sch. | 
à |e. ges ER ER | is pr | 0 
Die Werte stellen aus PERLE Analysen errechnete Mittelwerte dar. 
Tabelle 29. 
| if Reduktion nach Reduktion nach Reduktion nach 
| | Gewicht | 1stündigem Kochen | 1!/,stünd. Kochen | 2stündigem Kochen 
Nr.| Material | 
| mg | mg mg 
71 1 | 2 | 1 | 2 1 | 2 
x | Helianth. ann.| 0,5 | 4,3 4,2 4,8 4,9 4,7 | 4,8 
2. | Nicot.tab. .| 05 | 3,1 3,1 3,5 3,7 36 | 35 














Die direkte Verwendung der Säurehydrolyse. die bei Inversionsver- 
suchen an reiner Stärke nach dem ToLLENAARschen Verfahren etwa 95% 
verzuckerte, mußte beim Pflanzenmaterial unterbleiben, da die Ver- 
zuckerung anderer Substanzen durch Säuren recht beträchtlich ist. Die 
gefundene Stärkemenge war nach der Säurehydrolyse stets bedeutend 
größer als nach der Fermenthydrolyse. Wurde z. B. stärkefreies Clivia- 
Material mit einer bestimmten Stärkemenge versetzt, so wurde nach der 
Fermenthydrolyse der wahre Stärkewert gefunden, nach der Säurehydro- 
lyse aber ein bedeutend höherer Wert. Dieser Versuch, sowie der der 
Tabelle 28, sind gleichzeitig ein Beweis für die vollkommene Hydrolyse 
aller Stärke im Pflanzenmaterial bei Anwendung des vorgeschlagenen Ver- 
fahrens (Tabelle 30). 








Tabelle 30. 
| | | Ferment- Säure- | Vergärung der 
| | Ge- | Stärke- hydrolyse hydrolyse | Fermentlösung 
Nr.| Material | wicht | zusatz - 
| mg mg mg 
g mg 1 | 2 1 | 2 1 2 








I: | Clivia. .| 1,04 5,0 8,96 | 9,02 144 | 14,5 | 4,16 4,21 
2. | , ..|212 | 10,0 | 18,35 | 19,27 | 29,7: | 30,1 | 7,93 | 8,02 
Auch nach der Filtration des fermentierten Materials ist eine Säure- 
hydrolyse, die die neben Glukose gebildete Maltose ebenfalls quantitativ 
bis zur Glukose abbauen soll, wegen der mit Rücksicht auf die anschlie- 
Bende Vergärung etwas mühevollen Handhabung nicht zu empfehlen und 
ohne Vorteil, da die Takadiastase die Stärke ja weitgehend verzuckert 
und nach der Säurehydrolyse nur eine geringe Reduktionserhöhung fest- 
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zustellen ist. Ich pflichte auf Grund der bei der Fermenthydrolyse ge- 
fundenen gleichmäßigen Ergebnisse Tuomas (107) bei, der das Verhältnis 
von Glukose zu Maltose als konstant betrachtet. 

Es sei zum Beleg für die Richtigkeit des Dargelegten auf die folgenden 
Tabellenwerte (31) verwiesen. Danach ist zwar die Reduktion bei An- 








Tabelle 31. 
| Stärkebestimmung | Vergärung des fer-| Ge- 
| Ge- | des Rückstandes | mentierten Rückst. | fundene 
Nr. Material | wicht | Zusatz | | Stärke 
| mg | mg 





s | Cu ES Se Gee. mg 
| 


= 109 | 10.7 | 31 | 34 | 7,5 





d | Kohle, | | 

2. ve 0,5 Onlich 11,1 | 113 | 39 3,8 | 74 

3. | Nicot. tab. .| 0,5 — 6,3 63 | 22 24 | 40 
Kohle, | 

4. „tie | CeCe. | 125 | 122 | 49 | 52 | 74 


wesenheit von Kohle und Calciumcarbonat etwas höher, dieser Überwert 
wird jedoch durch eine erhöhte Restreduktion nach der Vergärung wieder 
ausgeglichen. Ferner ergibt sich auch hieraus, daß der Zusatz von Kohle 
und Caleiumcarbonat ohne störenden Einfluß auf die Vergärung ist. 


VI. Pentosen-Bestimmungsmethoden. 

Trotz der durch die Stereoisomerie bedingten Mannigfaltigkeit dieser 
Zuckerarten finden wir in der Pflanze nur zwei Pentosen, nämlich die 
1-Arabinose und die 1-X ylose, die im freien Zustande auch nur in Spuren 
nachgewiesen wurden, und zwar zuerst von DE CHALMOT (24), später von 
Davis u. SAWYER (22) in alkoholischen Extrakten verschiedener Laub- 
blätter wie z. B. Tropaeolum u. a. Größere Bedeutung besitzen die Pen- 
tosen für den Aufbau des Pflanzenkörpers als Bestandteile einiger hoch- 
molekularer Kohlehydrate, der in den Zellwandungen vorkommenden 
Pentosane. In den Pektinstoffen finden sich neben der Tetragalakturon- 
säure Araban und d-Galaktose (29, 31). Auf die besondere Bedeutung der 
Pentosen in den Kakteen weist SPOEHR (I. c.) hin: Er nimmt an, daß die 
Arabinose aus der d-Glukose und die Xylose aus der d-Galaktose entstan- 
den sind. Dem schleimigen Charakter der Pentosane und ihrer Fähigkeit, 
große Mengen von Wasser zu imbibieren, mißt der Autor besondere physio- 
logische Bedeutung bei. 

Diese Rolle der Pentosen lassen deren gantitative Erfassung wün- 
schenswert erscheinen. Eine differenzierte Bestimmung der verschiede- 
nen Pentosen ist nach dem heutigen Stande unserer chemischen Kennt- 
nisse leider noch nicht möglich, so daß alle Bestimmungsmethoden nur 
annähernde Werte geben können, da man auf keine bestimmte Pentose 
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beziehen, den Reduktionswert der Gesamtpentosen jedoch nur auf eine 
Pentose berechnen kann. 

Die Arabinose und X ylose besitzen ein Rechtsdrehungsvermögen und 
können daher polarimetrisch bestimmt werden. 

Da beide Zucker auf FEHLINGsche Lösung reduzierend wirken, haben 
Brown, MoRRIS u. MILLER (13) diese Eigenschaft zur Ausarbeitung einer 
quantitativen Bestimmung benutzt. Später hat Daıs# (17) diese Me- 
thode aufgegriffen, geprüft und verbessert. Sowohl Arabinose als auch 
Xylose wirken auf FEHLING in fast gleichem Maße reduzierend, so daß 
man für beide Zucker einen Durchschnittswert, der dem Gewicht des 
reduzierten CuO entspricht, ansetzen kann. Daïsx bestimmt das redu- 
zierte Kupfer gravimetrisch entsprechend der FeHLinsschen Glukose- 
bestimmungsmethode und hat Tabellen ausgearbeitet, in denen der Ara- 
binose/X ylosewert zu finden ist. STONE (103) und ZartscHeck (117), die 
ebenfalls mit FERLINGscher Lösung Pentosebestimmungen ausgeführt 
haben, erhalten voneinander abweichende Werte, was vermutlich an der 
verschiedenartigen Versuchsanordnung liegt. 

Die Bestimmung der Pentosen mit Phenylhydrazin ist von verschie- 
denen Forschern bearbeitet worden. NEUBERG (78) fällt Arabinose mit 
Diphenylhydrazin als Arabinose-Diphenylhydrazon, bestimmt die gefällte 
Substanz gravimetrisch und rechnet sie auf Arabinose um. Rurr u. 
OLLENDORFF (87) verwenden Benzylphenylhydrazin zur quantitativen 
Trennung von Arabinose und Xylose. Arabinose-Benzylphenylhydrazon 
fällt aus alkoholischer Lösung aus, Xylose-Benzylphenylhydrazon da- 
gegen aus wässeriger Lösung. Beide Zucker können auf diese Weise ge- 
trennt und gewogen werden. 

Diese besprochenen Methoden stellen keine für die Pentosen spezi- 
fische Reaktion dar und eignen sich deshalb kaum zur Bestimmung der 
Pentosen in Gemischen mit anderen Zuckern. 

Die geeignetste Methode zur Bestimmung der Pentosen ist die be- 
kannte Furfuroldestillationsmethode. Die Pentosen geben mit Säuren 
destilliert Furfurol, das auf verschiedene Weise bestimmt werden kann 
und auf Pentosen umgerechnet wird. Es liefert dabei ein Molekel Pentose 
ein Molekel Furfurol: 

C;H,,0, = C4H,0(CHO) + 3H,0. 

Einige Modifikationen sollen hier besprochen werden: 

ToLLENs und seine Mitarbeiter (l. c.) verwenden die Salzsäuredestil- 
lationsmethode. Das durch die Einwirkung von HCl auf Arabinose ent- 
stehende Furfurol wird destilliert, mit Phloroglucin als grünschwarzes 
Furfurol-Phloroglucid gefällt und gewogen. FRoMMHERZ (110) verwendet 
an Stelle von Phloroglucin Barbitursäure, die mit Furfurol einen kristal- 
linischen, gut wägbaren Niederschlag bildet. 

Von JoLLes (55) wird das titrimetrische Verfahren eingeschlagen, und 
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zwar derart, daß Furfurol an Natriumbisulfit gebunden und das über- 
schüssige Bisulfit mit Jodlösung zurücktitriert wird. Um ein gleich- 
mäßiges Destillat zu erhalten, führt der Autor eine besondere, von der 
üblichen Art abweichende Apparatur ein. 

Diese bemerkenswerten Arbeiten sind zur Mikrobestimmung leider 
nicht verwendbar, da bei diesen Methoden in Zuckergemischen auch 
andere Kohlehydrate beträchtliche Mengen von Furfurol bilden. 

PERVIER u. GORTNER (81) beschäftigten sich mit der Säurekonzentra- 
tion bei der Furfuroldestillation. Sie verwenden statt der üblichen 
12%igen Salzsäure sogar 18—20%ige und destillieren im Dampfstrom. 
Das Furfurol oxydieren die Autoren mit 20%iger Bromkalilösung und 
titrieren darauf mit Kaliumbromat. Der Umschlagspunkt wird elektro- 
metrisch festgestellt. Nach Horrmann (48) soll die Methode unbequem 
und der Reaktionsverlauf ein sehr langsamer sein. 

Eine colorimetrische Methode haben FLEURY u. POIROT (33) veröffent- 
licht: Salzsaure Orzinlösung entwickelt unter Zusatz von Ferrichlorid in 
essigsaurer Furfurollösung nach dem Erhitzen im Wasserbad in bestimm- 
ter Zeit (:/, Stunde) eine blaue Farbe, die im Colorimeter verglichen wird. 
Es können hiermit Mengen von 0,04 mg% Furfurol gemessen werden. 

Auch McCance (72) hat eine schnelle und einfache colorimetrische 
Pentosenbestimmungsmethode ausgearbeitet. Der Autor findet, daß 
Benzidin mit Furfurol die intensivste Farbe gibt und am leichtesten ver- 
gleichbar ist, wenn die Differenz zwischen Standard- und unbekannter 
Lösung 25% nicht überschreitet. Eine Destillation des Furfurols findet 
nicht statt, sondern die zu bestimmenden Lösungen werden mit Salzsäure 
im kochenden Wasserbad 2 Stunden lang erhitzt. Nach dem Erkalten 
wird das gebildete Furfurol mit Benzin ausgeschüttelt, nach einiger Zeit 
wird die Benzinschicht getrennt und nach der Zugabe des Benzidin- 
reagenses wird nach !/, Stunde im Colorimeter verglichen. 

Sowohl die Methode von FLEURY u. POrRoT als auch diese Methode 
sind natürlich nur bedingt anwendbar. Gelöste Farbstoffe und andere 
Substanzen wirken störend und können große Fehler verursachen. 

YOUNGBOURG u. PucHER (116) haben wiederum eine colorimetrische 
Bestimmungsmethode ausgearbeitet. Schon in Spuren bildet Furfurol 
mit Anilinacetat in essigsaurer Lösung eine charakteristische rote Farbe. 
Man kann auf diese Weise noch Mengen von 0,04 mg% Furfurol nach- 
weisen. HOFFMANN (I. c.) benutzt diese Methode mit einigen technischen 
Änderungen zur Pentosenbestimmung in Nucleinsäuren. In einer zwei- 
ten Arbeit (115) beschäftigt sich Younesourc mit der Furfuroldestilla- 
tion und kommt zu dem Ergebnis, daß Phosphorsäure der Salzsäure ent- 
schieden vorzuziehen ist. Die Nachteile der Destillation mit Salzsäure 
liegen ja bekanntlich in der zerstörenden Wirkung dieser Säure und vor 
allem in ihrem Auftreten im Destillat. Bei der Phosphorsäure ist dies 
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nicht der Fall, außerdem soll sie schneller als Salzsäure wirken und sogar 
100% Furfurol bzw. Pentosen liefern. 

Diese letzte einfache und exakte Mikromethode, die störende Sub- 
stanzen und Farbstoffe ausschließt, habe ich mit Abänderungen und in 
Verbindung mit der HAGEDORN-JENSENschen Methode, auf deren Re- 
duktionsgemisch die Pentosen ebenfalls reduzierend wirken, zur Pen- 
tosenbestimmung verwandt. In der Gesamtreduktion sind dann also die 
Hexosen, die Pentosen und die eventuell noch nicht entfernten redu- 
zierenden Nichtzucker enthalten. Die Furfurolbestimmung ermöglicht 





mg Pentosen (A- Arabinose, B- Xylose 
Abb. 3. Kurven zur Ermittelung des Arabinose- und Xylose-Wertes mit der Methode 
HAGEDORN-JENSEN. 


die Abtrennung der Pentosen von dieser Summe der Totalreduktion, 
während durch die Vergärung die Pentosen und reduzierenden Nicht- 
zucker isoliert werden, woraus sich alle drei Summanden errechnen lassen. 
Die reaktionsfähige Gruppe bei der Reduktionsmethode ist sowohl bei den 
Hexosen als auch bei den Pentosen eine CHO-Gruppe. Die Reduktions- 
wirkung der einzelnen Zucker ist der Anzahl ihrer freien Aldehydgruppen 
direkt proportional, weshalb aus der Reduktion auf die Konzentration 
durch einfache Rechnung geschlossen werden kann. 

Wir wenden uns zuerst wieder der Untersuchung der Reduktions- 
wirkung reinster, aus Alkohol umkristallisierter und bei 100° bis zur Ge- 
wichtskonstanz getrockneter Arabinose und Xylose zu. Wässerige Lö- 
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sungen dieser Zucker wurden nach HAGEDORN-JENSEN analysiert, doch 
stimmten die erhaltenen Reduktionswerte nicht vollkommen mit denen 
der Glukose überein, sondern ergaben ganz bestimmte, gesetzmäßige Ab- 
weichungen, die nach Herstellung von Serien- und Kontrollanalysen in 
der Abb. 3 graphisch dargestellt sind. Aus den durch die Analyse er- 
mittelten und auf der Ordinatenachse abgetragenen Titrationswerten 
kann auf der Abszisse der wahre Pentosenwert abgelesen werden. Fol- 
gendes Beispiel mag die Berechnung der Analyse eines Pentosen /Hexosen- 
gemisches veranschaulichen: 

Gesamtverbrauch Na,S,0, = 0,5 ccm (Hexosen + Pentosen). 

Verbrauch nach der Vergärung = 1,5 ccm (Pentosen). 

nach Kurve A = 0,1 Arabinose, 
1,5 cem Na,8,0, Em yo 0,001 mg Xylose, 
1,5ccm minus 0, Seem =1com = 0,177 mg Glukose (n. Tabelle HAG.-JENSEN). 
Die Trennung der Pentosen von den iibrigen Kohlehydraten geschieht 

durch Vergären aller Mono- und Disaccharide. Das Verfahren ist mit 
gutem Erfolg bei der quantitativen Bestimmung der reduzierenden Nicht- 
zucker angewandt worden und wird auf 8. 637 beschrieben. Es war nur 
noch die Wirkung des zur Anwendung kommenden Gärverfahrens auf 
Arabinose und Xylose einerseits, sowie auf Gemische dieser Zucker mit 
Glukose andererseits zu untersuchen. Die Resultate der Tabelle 32 zeigen, 























Tabelle 32. 

Titration nach Titration nach Titration nach 
Ge der Vergärung Ge- der Vergärung Ge- der Vergärung 

Nr. Substanz wicht wicht wicht 

mg mg mg 
mg 1 2 mg 1 2 mg 1 2 

1. | Arabinose | 0,10 | 0,10 |0,098 | 0,15 | 0,151 | 0,149 | 0,20 | 0,197 | 0,199 
2. | Xylose . | 0,10 | 0,098 0,099 | 0,15 | 0,150 | 0,150 | 0,20 | 0,201 | 0,200 

3. | Arabinose | 0,05 0,10 0,10 
Glukose . | 0,10 0,050 | 0,051 0,05 0,098 | 0,099 0,10 0,103 | 0,100 

4. | Xylose .| 0,05 0,10 0,10 
Glukose . | 0,10 0,049 | 0,049 0,05 0,102 | 0,100 0.10 0,097 | 0,098 




















daB sowohl die Pentosen nicht vergoren werden als auch die Vergärung 
der Hexosen ohne störenden Einfluß für die Reduktionsbestimmung ist. 
Bemerkt sei noch, daß beim Abfiltrieren der Hefe nach der Gärung kräf- 
tig mit heißem Wasser nachzuwaschen ist, um Verluste zu vermeiden. 

Vorstehende Pentosenbestimmung ist aber nur möglich, wenn keine 
reduzierenden Substanzen vorhanden sind. Die Trennung von diesen 
muß, wie schon gesagt, geschehen durch eine für die Pentosen spezifische 
Reaktion. Die Pentosenbestimmung nach YOoUNGBoUR&G (l. c.) wurde 
als hierfür geeignet erkannt, doch stellten sich im Verlaufe der Unter- 
suchungen verschiedene technische Mängel ein, so daß an der Methodik 
einige Änderungen vorgenommen wurden. 
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Die Apparatur (Abb. 4): Es ist ratsam, das Erhitzen des Pentose- 
säuregemisches nicht auf offener Flamme, sondern in einem gläsernen 
Ölbad, das die Durchsicht zwecks Beobachtung der Destillation gestattet, 
vorzunehmen. Nur auf diese Weise wird eine gleichmäßige und genaue 
Temperaturregelung gewährleistet. Das Kélbchen mit der Unter- 
suchungsflüssigkeit ist bei H mit dem Ölbad durch Normalschliff ver- 
bunden. Je eine seitliche Öffnung am Ölbad dient zum Einführen eines 
Thermometers (F) und zum Anbringen eines Schlauches (@), der das ver- 
dampfende Öl in den Abzug leitet. Um das ,,StoBen“ und ,,Spritzen“ des 
Öles wegen der damit verbundenen Gefahr zu vermeiden, ist auf die ab- 
solut wasserfreie Beschaffenheit des Bades und Öles und auf das Einlegen 
von Siedesteinchen dringend zu achten. — Die Verbindung der einzelnen 











co 300com 


Abb. 4. Apparatur zur Pent besti 





Kolben durch Gummi, wie es YOUNGBOURG angibt, wirkt außerordent- 
lich störend auf die Farbtönung und -intensität. Die Kolben wurden des- 
halb durch eingeschliffene und eingefettete Glasstücke miteinander ver- 
koppelt. Aus der in Abb. 4 dargestellten Zeichnung ist die Anordnung der 
abgeänderten Apparatur ersichtlich. Das Material besteht aus Jenaer 
Glas, besitzt Normalschliff und sollte hinsichtlich der wichtigsten Teile 
(z. B. J, B) in doppelter Ausführung vorhanden sein. 

Die Reagentien: Furfurol (MERCK) und Anilin wurden bei verminder- 
tem Druck absolut farblos destilliert. Das Anilin bleibt einige Tage un- 
gefärbt und muß dann wieder destilliert werden. Eine 1%ige Furfurol- 
lösung in absolutem Alkohol war unbegrenzt lange haltbar; der Alkohol 
hatte auf die Bestimmung keinen Einfluß. Eine gleiche wässerige Lösung 
dagegen konnte nur 2—3 Tage aufbewahrt werden. 

Vorgang: Das Olbad (C) ist zuerst auf etwa 125° zu erwärmen, dann 
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mit dem kochenden und mit Siedesteinchen versehenen Dampfkolben (A) 
bei E zu verbinden und auf 175° zu erhitzen. Anfangs ist nur wenig 
Wasserdampf in das Destillationskölbehen (B) zu lassen, um die Unter- 
suchungsflüssigkeit nicht zu sehr zu verdünnen. Die Dampfzufuhr nach 
B wird durch das Ventil am Kochkolben (D) geregelt und hat nur den 
Zweck, ein Zurückschlagen der Flüssigkeit nach A zu vermeiden. An- 
dererseits muß schon bei 1250 verbunden werden, um ein Entweichen ge- 
ringer Furfurolmengen zu verhindern. Ist das Olbad auf 175° erwärmt, 
so ist bei dieser konstanten Temperatur der Dampfstrom kräftig, aber 
nicht zu lebhaft durchzulassen. Eine zu lebhafte Destillation würde die 
Vorlage und die Flüssigkeit des Destillationskélbchens zu sehr verdünnen. 
Der Dampfstrom geht am Boden des Destillationskôlbchens in die zu 
untersuchende Flüssigkeit, die mit 3ccm 85%iger Phosphorsäure ver- 
setzt ist, und reißt das aus Pentose und Säure entstandene Furfurol durch 
die Kühlung (X) in die verdunkelte Vorlage (L), wobei das Ansatzstück 
(M) des Kühlers in das den Boden der Vorlage bedeckende Wasser ein- 
taucht. Das Destillat wird behandelt wie eine bekannte Furfurolstan- 
dardlösung, d. h. zu beiden Lösungen wird gleichzeitig je 3 ccm Eisessig 
und danach je 1 ccm Anilin gegeben, bis zur Marke aufgefüllt, geschüttelt 
und 15 Minuten im Dunkeln stehen gelassen. Dann wird sofort im Colori- 
meter verglichen, was nicht länger als 10 Minuten beanspruchen darf, da 
nach dieser Zeit der Farbton sich ändert. Ich verwandte einen sogenann- 
ten LAURENDschen Colorimeter. 

Zur Erzielung genauer Werte sind die Ablesungen, von denen min- 
destens sechs in verschiedenen Richtungen vorzunehmen sind (woraus 
der Mittelwert zu berechnen ist), bei Tageslicht und durch Beschattung 
der Augen vorzunehmen. — Die Farbintensität der Standardlösung soll 
ungefähr mit der zu erwartenden Farbtönung übereinstimmen; es muß 
also eventuell verdünnt oder vorher eine ungefähre orientierende Be- 
stimmung ausgeführt werden. — Je geringer die zu destillierende Flüssig- 
keitsmenge ist, oder je konzentrierter die zu bestimmende Pentosenlösung 
ist, desto eher wird alles Furfurol überdestilliert. Am besten vergleichbar 
sind Mengen von 0,5—1 mg in einer Flüssigkeitsmenge von etwa 10 ccm; 
höhere oder niedrigere Werte werden wegen der Farbänderung oder in- 
folge der schwachen Farbintensität fehlerhaft. Diese Konzentration muß 
gegebenenfalls wieder durch Verdünnen oder durch Eindampfen erreicht 
werden. — Um feststellen zu können, ob das gesamte Furfurol überdestil- 
liert ist, was übrigens bei 0,5—1 mg Pentosen mit etwa 40 ccm Destillat 
erreicht ist, wird die Vorlage gegen Ende der Destillation gewechselt und 
das nächste Destillat auf die Farbreaktion hin geprüft. — Die Berech- 
nung der Pentosen aus Furfurol erfolgt nach der von YOUNBOURG an- 
gegebenen Weise (siehe auch TOLLENS in ABDERHALDEN, Handbuch der 
biochemischen Arbeitsmethoden 110). 





kleinster Mengen biologisch wichtiger Zuckerarten. 62] 


Sind größere Mengen anderer Zucker, die nach v. LirPMann (I. c.) 
ebenfalls geringe Furfurolmengen abspalten sollen, anwesend, so ist es 
ratsam, vor der Furfuroldestillation alle übrigen anwesenden reduzieren- 
den und hydrolysierten Zucker zu vergären und dann erst die Reduktions- 
und Furfurolbestimmung auszuführen. Dies Verfahren wird im Ana- 
lysengang eo ipso eingehalten. — Bei Anwendung der Methode nach der 
Vergärung von Gemischen reiner Kohlehydrate und auch Takadiastase 
wurde im Höchstfalle eine Differenz von 6% ermittelt. 

Für die Übertragung dieser Pentosentrennung und -bestimmung auf 
Pflanzenmaterial wurde folgende Versuchsanordnung getroffen: Frisches 
Pflanzenmaterial, das nach Prüfung mit der Furfuroldestillationsmethode 
keine Pentosen enthielt, wurde mit einer bestimmten Menge Arabinose 
versetzt, zerrieben, extrahiert, gereinigt und bestimmt. Tabelle 33 gibt 


Tabelle 33. 


















































Titration nach| Titrati 
Arabi- rn 24stünd. Fer-| nach én Farfarol- 
Ge- more Titration menthydrol. Vergärung bestimmung 
Nr. Material wicht | „usatz - —|— - 
mg mg mg mg 
£ mg 1 2 1 2 1 2 1 2 
1. | Acer negundo | 2,04 | 2,0 | 14,3 | 14,2 | 16,0 | 16,3 | 7,3 7,4 | 1,98 | 1,96 
2. pos 1,97 | 2,0 | 11,8 | 12,0 | 13,4 | 12,2 | 6,5 6,5 | 2,02 | 1,99 
3. z 1,06 | 1,0 6,1| 64 | 6,9| 6,9 | 2,8 2,9 | 0,97 | 0,97 
4. | Nicot. tabac. .| 2,10 | 2,0 | 10,7 | 10,6 | 12,6 | 12,4 | 7,1 7,6 | 1,94 | 1,96 
5. = 1,02 | 1,0 | 5,2| 5,5 7,2| 7,4 | 3,6 3,8 | 1,00 | 0,99 
Ergebnisse der Tabelle 33. 
Nr. Kohlehydrate 1. Analyse | 2. Analyse | 3. Analyse | 4. Analyse | 5. Analyse 
1. | Monosaccharide . . . . . 7,0 6,5 3,5 3,3 1,7 
2. | Hydrolys. Kohlehydrate . 1,8 1,3 0,6 3,9 1,9 
a ee dt CE 1,97 2,0 0,97 1,95 1,0 
4. | Reduzierende Substanzen. 5,3 4,5 1,8 5,3 2,7 




















die Resultate wieder, die beweisen, daß die Anwesenheit von Hexosen 
ebensowenig wie diejenige anderer reduzierender Substanzen, die Pen- 
tosenbestimmung in ihrer Genauigkeit beeinträchtigt. Häufig wurde 
allerdings beobachtet, daß das Furfuroldestillat des Pflanzenextraktes 
eine für die colorimetrische Bestimmung äußerst störende Verfärbung er- 
litten hatte, die aber durch Zusatz von etwas Tierkohle zur Destillations- 
flüssigkeit bei dem untersuchten Material völlig beseitigt werden konnte, 
so daß die Colorimetrie auch in diesem Falle zur Anwendung gelangen 
konnte. 

Für die Berechnung der kombinierten Reduktions- und Furfurol- 
methode sei im folgenden ein Beispiel gegeben: Angenommen wir finden 
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an Gesamtreduktion nach der Hydrolyse 0,243 mg Glukose (nach Tabelle 
HAGEDORN-JENSEN). Die Vergärung läßt an Reduktionswerten 0,093 mg 
Glukose (— Pentosen + reduzierende Substanzen) übrig. Durch Sub- 
traktion dieser beiden Werte erhalten wir die Hexosen = 0,150 mg. Die 
Furfurolbestimmung liefert an Pentosen 0,950 mg, die nach der Kurve A 
(Abb. 3) einem Titrationswert von 1,75 ccm Na,S,0, entsprechen. Dieser 
Wert liefert nach der HaGEDORN-JENSENschen Tabelle 0,043 mg Glukose 
(= Pentosen). Durch Subtraktion von dem nach der Vergärung gefun- 
denen Wert wird dann die Menge reduzierender Substanzen ermittelt 
= 0,050 mg (in Glukose nach Tabelle HAGEDORN-JENSEN ausgedrückt). 


VII. Die Trennung der Kohlehydrate. 


Die Trennung der Stärke von den übrigen Zuckern bereitet insofern 
keine Schwierigkeit, als dieses Kohlehydrat allein im extrahierten 
Pflanzenrückstand verbleibt. Das Material wird mit Wasser aufgenom- 
men und die Stärke darin gequollen. Gast (1. c.) zieht vor der eigentlichen 
Behandlung das Material zur Entfernung wasserlöslicher Substanzen 1 bis 
2 Tage lang unter Thymolzusatz mit kaltem destillierten Wasser aus. 
Bıs# (l. c.) kocht das mit Wasser aufgeschwemmte Material 30 Sekunden 
lang. Im allgemeinen wird etwas länger gekocht, und zwar !/, bis 
3/4 Stunde (Tuomas, 107 und Davis-Datsu, 21). Smrrnow (I. c.) dagegen 
verkleistert die Stärke durch */,stiindiges Erhitzen bei 70°. Er vermeidet 
eine höhere Temperatur, um das Lösen von Hydropektin zu verhindern 
(vgl. S. 612). ; 

Im Extrakt befinden sich die Mono-, die Disıccharide und die Pen- 
tcsen. Die Anfangsreduktion erfaßt also die Glukose, die Fructose, einen 
Teil der Maltose (Eigenreduktion), die Pentosen und die reduzierenden 
Nichtzucker (7). Einige Schwierigkeit bereitet die Trennung der Saccha- 
rose und Maltose: Die nach der Bestimmung der Anfangsreduktion fol- 
gende Hydrolyse soll die Saccharose quantitativ umwandeln, darf dabei 
aber nicht die Maltose angreifen. Davis u. Daıs# (18, 20) verwerfen die 
HCI-Hydrolyse bei 70°, da hierbei auch Maltose hydrolysiert und Pen- 
tose zerstört werden soll (vgl. die eigenen Untersuchungen). Sie empfeh- 
len entweder 10%ige Zitronensäure oder maltasefreie Invertase. Im 
Gegensatz hierzu steht die Methode von TOLLENAAR, der mit KLUYVER 
(59) festgestellt hat, daß die Zitronensäuremethode zu unrichtigen Er- 
gebnissen führt, während die HerzreLpsche HCI-Methode durchaus gute 
Resultate liefert. TOLLENAAR, dessen Methode mehrfach übernommen 
wurde, z. B. von SMIRNOW (98), hydrolysiert die Saccharose mit 2% iger 
Salzsäure 5 Minuten lang bei 70°. SCHRÔÜDER u. HORN (I. c.) invertieren 
dagegen wieder mit 4%iger Zitronensäure 20 Minuten lang auf dem 
kochenden Wasserbade. Gast bevorzugt die Saccharosebestimmung 
durch maltasefreie Hefeinvertase von Saccharomyces Marxianus und ver- 
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wendet nur zur Kontrolle gelegentlich die Hydrolyse mit 5% iger Zitronen- 
säure. 

Die Maltose erfordert eine intensivere Hydrolyse als die Saccharose, 
jedoch ist dabei auf die durch Säuren leicht zerstörbare Fructose Rück- 
sicht zu nehmen. Brown u. Morris (13) kochen mit n/l HCl 3 Stunden 
lang; andere Autoren haben die Kochdauer verkürzt, z. B. SCHRÖDER u. 
Horn auf '/, Stunde. TOLLENAAR hat gefunden, daß hierbei große 
Mengen Fructose zerstört werden und hydrolysiert daher 24 Stunden 
lang mit 2,5%iger Salzsäure bei 700 und findet auf diese Weise etwa 95% 
Maltose wieder (vgl. dazu S. 606). SPOEHR invertiert nur mit 0,2% iger 
HCl 3 Stunden lang bei 80°. Eirien anderen Weg schlägt Gast ein: Er 
isoliert die Maltose durch Vergären der anderen Zuckerarten mit den mal- 
tasefreien Hefen Torula pulcherrima und Saccharomyces Marzianus, die 
Maltose nicht angreifen. Die Vergärung dauert allerdings 17—19 Tage. 

Die Zunahme der Reduktion nach der ersten Hydrolyse (A) ergibt 
also die Saccharose (II), die Zunahme nach der zweiten Hydrolyse (B) die 
restliche Maltose (6), durch die infolge der konstdnten Maltoseeigenreduk- 
tion (Maltose a) auf die Gesamtmaltose (III) geschlossen werden kann. 
Durch die Säurezerstörung wird die Fructose (IV) gefunden. Nach der 
Vergärung bleiben Pentosen und reduzierende Nichtzucker (V) zurück, 
deren Trennung durch die Furfurolbestimmung vorgenommen wird (V1). 
Die Differenz zwischen der Anfangsreduktion (/) und der nach der Ver- 
gärung (V) zeigt die Reduktionswerte von Glukose, Fructose, Saccharose 
und Maltose (a und b) an, woraus @lukose errechnet werden kann, da die 
drei anderen Zucker ja bekannt sind. Folgendes Schema gibt die einzel- 
nen Phasen der Trennung wieder, auf welches sich die Zahlen und Buch- 
staben im obigen Text beziehen: 

I. Anfangsreduktion — Glukose, Fructose, Maltose a, Pentosen, redu- 
zierende Nichtzucker. 
II. Hydrolyse A = Glukose, Fructose, Maltose a, Pentosen, reduzie- 
rende Nichtzucker, Saccharose. 
Also: II—I = Saccharose. 
III. Hydrolyse B = Glukose, Fructose, Maltose, Pentosen, reduzierende 
Nichtzucker, Saccharose, Maltose b. 
Also: III—II = Maltose b, daraus Maltose a und Gesamtmaltose. 
IV. Säurezerstörung = Glukose, !/, Saccharose, Gesamtmaltose, Pen- 
tosen, reduzierende Nichtzucker. 
Daraus = Fructose. 
V. Vergärung — Pentosen, reduzierende Nichtzucker. 
Also: I—V = Glukose, Fructose, Maltose a. 
Daraus = Glukose. 
VI. Furfurolbestimmung von V = Pentosen. 
Restreduktion = reduzierende Nichtzucker. 


Planta Bd. 13. 41 
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Tabelle 34. 
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Die Trennung der Kohlehydrate von- 
einander ist bei den einzelnen Zuckern 
besprochen worden. Es bleibt also nur 
noch übrig, an Hand einer sogenannten 
»Generalanalyse‘‘, d. h. einem Gemisch 
aller Kohlehydrate, die Brauchbarkeit der 
Methode zu dokumentieren. Es wurde da- 
bei der bei den einzelnen Untersuchungen 
beschriebene Analysengang eingehalten. 
Zur Verunreinigung des Gemisches wurde 
etwas feiner Sand zugesetzt, dessen Extrakt 
eine geringe Reduktion zeigte, die nach der 
Vergärung nicht verringert wurde, also 
keine Kohlehydrate enthielt, auch keine 
Pentosen, wie sich im Analysengang (Ta- 
belle 34, 10) herausstellte. Von der Ver- 
wendung von Pflanzenmaterial, dem even- 
tuell eine bekannte Menge reiner Kohle- 
hydrate zugesetzt wurde, sah ich wegen 
der unsicheren Kontrolle des wechselnden 
Kohlehydratgehaltes der Pflanzensub- 
stanz, die also die Brauchbarkeit der Me- 
thodik nichteinwandfreinachweisen würde, 
ab. Um auf eine bestimmte Pentose be- 
ziehen zu können, wurde Arabinose allein 
zugesetzt. Das Ergebnis kann trotz der 
Differenz bei der Glukose als zufrieden- 
stellend bezeichnet werden, wenn man 
berücksichtigt, daß ein Gemisch sämtlicher 
Zucker, wie es im Pflanzenkörper kaum 
vorkommt;, vorlag. 

Die Analysendaten der Tabelle 34 sind 
Mittelwerte mehrerer Bestimmungen. Die 
Eigenreduktion der Takadiastase und Hefe 
ist abgerechnet, die Berechnung der Arabi- 
nose und Fructose ist auf den S. 594 und 
618 erwähnt worden. Die Saccharose- und 
Maltosemengen sind in die entsprechenden 
Glukosewerte umgerechnet, die Stärke ist 
in Glukose ausgedrückt. 
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Berechnung der Kohlehydrate aus Tabelle 34. 
Nr. 5—4 = Saccharose = 0,102 g Glukose. 
Nr. 6—4 = 25% Maltose = 0,026-4 = 0,104 g Glukose (100% Maltose). 
Nr. 7—6 = Saccharose = 0,101 g Glukose. 
Nr. 7—5 = 25% Maltose = 0,025-4 = 0,100 gr. Glukose (100% Maltose). 
Nr. 7—8 = Fructose +50% Saccharose = 0,146—0,051 = 0,095 g Fruc- 


n»wpm 


tose. 

6. Nr. 10 = 0,102 g Pentosen. 

7. Nr. 9—10 = 0,012 g reduzierende Substanz. 

8. Nr.4—9 = Maltose, Fructose, Glukose = 0,285—0,095 Fructose minus 0,104 
Maltose (Glukose) = 0,086 g Glukose. 

9. Nr. 13 +(9—10) = gesamte reduzierende Substanz = 0,021. 


Analysenergebnisse der Tabelle 34. 























Nr. Kohlehydrate Gewicht |Glukosewert| Gefunden % 
g g g 
nn. euere 0,1 0,1 0,086 —14 
a ir Ar Sr a TL ee à 0,1 0,1 0,095 — § 
EB: GES 0,1 0,105 0,102 — 3 
ER 0,1 0,105 0,104 — 1 
TR SR MA VIERTE 0,1 0,100 0,096 — 4 
DE END E RP 7773255 0,1 _ 0,102 + 2 
7. |Sand (reduzierende Substanz) . | ca. 2,0 = 0,021 - 


VII. Die Isolierung der Zucker aus dem Pflanzenmaterial. 


Die chemische Bestimmung der Kohlehydrate macht keine Schwierig- 
keiten, sofern sie in reiner Form vorliegen. Eine vollkommene Reinigung 
der aus Pflanzenmaterial gewonnenen Zucker ist ohne erhebliche Verluste 
jedoch nicht durchzuführen. Man muß also mit gewissen Verunreini- 
gungen rechnen, und das Ansprechen dieser Verunreinigungen auf die ver- 
schiedenen Reaktionslösungen entscheidet vielfach über deren Brauch- 
barkeit. 


Die leichte Verarbeitung der Kohlehydrate im Atmungsstoffwechsel 
drängt auf eine rasche Analyse des abgenommenen Materials, das in ge- 
wissen Fällen durch Zerschneiden (SPOEHR), durch Mahlen oder durch 
Reiben unter Sandzusatz zerkleinert wird. Die sofortige Verarbeitung 
ist jedoch bei größeren Serienuntersuchungen nicht immer möglich. Es 
ist daher die 

Notwendigkeit der Konservierung des Materials. 
nicht zu umgehen. 

Dazu ist vor der Konservierung das Abtöten der Enzyme erforderlich, 
was durch erhöhte Temperatur oder durch Giftstoffe erreicht werden kann. 

SPOEHR bringt die zerschnittene Substanz in einen Heißluftapparat 
und trocknet 1/, Stunde lang bei 98°. Durch diese Temperatur glaubt 

41* 
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er die Wirksamkeit der Enzyme sofort vernichtet zu haben. Gast bringt 
die Blätter 7—10 Minuten in einen kochenden Dampftopf. 

Davis u. Daıs# (21) übergießen das Material mit kochendem 96% igen 
Alkohol, dem gegen etwaige Saccharoseinversion etwas NH, zugesetzt 
ist. Ähnlich behandeln Tuomas u. DuTcHEr (l.c.) ihr Material: in 
75%igem Alkohol, der zwecks Entfernung der Säuren und Aldehyde über 
KOH destilliert und mit Calciumcarbonat versetzt ist, wird das Material 
einige Zeit gelegt, dann mit demselben Alkohol gewaschen und getrocknet. 
Von anderen Autoren werden Äther und Chloroform empfohlen. 

PARKIN (80), der keine Veränderungen im Kohlehydratgehalt fest- 
gestellt hat, hält eine Behandlung vor dem Trocknen nicht für notwendig. 
Dieses abweichende Ergebnis ist aus der Verschiedenheit des Materials 
zu erklären, denn Pflanzen, die keine fermentierbaren Zucker enthalten, 
können keine Differenzen in der Analyse aufweisen. 

Die Konservierung des so vorbehandelten Materials geschieht ent- 
weder durch Trocknen des Pflanzenmaterials oder durch Aufbewahrung 
unter Alkohol. 

Das Trocknen geschieht bei THomas u. DUTCHER bei einer Tempera- 
tur von 70° ; TOLLENAAR wendet 100° an, und SPOEHR trocknet 24 Stunden 
lang bei 98°. Die von den meisten Forschern angewandte Temperatur 
liegt bei 70°. Sie scheint auch die geeignetste zu sein, denn niedere Tem- 
peraturen, die kaum angewandt werden, fallen mit dem Optimum der 
Enzymwirkung zusammen, während bei Anwendung höherer Tempera- 
turen die Gefahr besteht, daß einige Pflanzenbestandteile zersetzt werden 
und damit von Einfluß auf die Kohlehydrate und deren Bestimmung 
sind. Eine eventuelle Vertreibung flüchtiger reduzierender Substanzen 
(Phenole) bei erhöhter Temperatur wäre dagegen für die Analyse von 
Vorteil. Der Disaccharidspaltung beugt man, besonders in stark sauren 
Pflanzen, dadurch vor, daß man vor Beginn der Trocknung eine Abstu- 
fung durch Zusatz von Calciumcarbonat zum Schutze der präformierten 
Disaccharide vornimmt. 

Hauptsächlich in neuerer Zeit haben aber mehrere Forscher das 
Trocknen unterlassen. SMIRNOW (I. c.) z. B. hält die Verarbeitung von 
Frischsubstanz für ratsamer, da ‚im Material beim Trocknen eine Reihe 
von Veränderungen als Folge des Fermentgehaltes möglich ist.‘‘ Dieser 
Forscher übergießt das Material mit siedendem Alkohol und bewahrt es 
so bis zur Analyse auf. Auch BELVAL (4) und SCHUMACHER (I. c.) sehen 
vom Trocknen des Materials ab. — Zwei Nachteile dieser Konservierungs- 
art müssen jedoch hervorgehoben werden: Eine Bezugnahme der Ana- 
lysendaten auf das Trockengewicht dürfte im allgemeinen infolge der 
Schwankungen im Feuchtigkeitsgehalt der Pflanze exakter als auf das 
Frischgewicht sein. Außerdem ermöglicht die getrocknete Substanz ein 
Aufbewahren für längere Zeit, während frisches Material sofort verarbei- 
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tet werden sollte. Eine Aufbewahrung des Materials in Alkohol ist nur 
dann zu empfehlen, wenn die Extraktion später mit Alkohol vorgenom- 
men werden soll, da seine restlose Entfernung aus dem Material umständ- 
lich und schwierig ist. 

Es galt zuerst festzustellen, welches Verfahren vor der eigentlichen 
Konservierung das Abtöten der Enzyme am sichersten gewährleistete, da 
bei Außerachtlassung dieses Momentes unbestreitbar eine Vermehrung 
des Kohlehydratgehaltes nachgewiesen werden konnte. So zeigte z. B. 
Pflanzenmaterial (gleichartige Stücke eines Clivia-Blattes), das sofort 
frisch: mit kaltem Wasser extrahiert nach 5minutiger Hydrolyse mit 
2,5%iger Salzsäure ausnahmslos eine prozentuale Zunahme der Anfangs- 
reduktion aufwies (etwa 110%), also reich an Saccharose war, eine geringe 
Zunahme, wenn die Wirkung der Fermente unbeachtet gelassen, d. h. 
wenn allmählich getrocknet wurde. Dabei wurde entweder etwa 20% der 
vorhandenen Saccharose hydrolysiert oder eine entsprechende Menge 
Zucker abgebaut (Tabelle 35). Bemerkt sei, daß die in dieser und den 
folgenden Tabellen wiedergegebenen Werte die Reduktion in Glukose um- 
gerechnet ausdrücken. 











Tabelle 35. 
Frisches Material Getrocknetes Material 
Nr. Antengs- Reduktion % Antangs- Reduktion % 
Reduktion Basen Erhöhung Reduktion Poe À Erhöhung 

mg mg mg mg mg mg 
i. 1,4 2,9 107 3,4 6,5 91 
2. 0,8 1,7 112 2,6 4,9 88 
3. 2,6 5,6 111 2,9 5,6 93 
4. 1,2 2,5 109 1,4 2,7 93 




















Es zeigt sich also, daß die, wie schon erwähnt (S. 625), bei Serien- 
untersuchungen leider nicht immer mögliche sofortige Verarbeitung des 
frischen Materials am empfehlenswertesten ist. Um nun beim Konser- 
vieren des Materials die Enzymwirkung auszuschalten, wurde die Brauch- 
barkeit der von verschiedenen Autoren empfohlenen Abtötungsmethoden 
nachgeprüft: Sowohl sofortige hohe Temperatur als auch Giftstoffe 
(Äther, Alkohol) vernichten die Wirkung der Enzyme. Am günstigsten 
scheint mir das sofortige Erhitzen auf etwa 98—100° zu sein, bei welcher 
Temperatur eine Zerstörung von Kohlehydraten nicht zu befürchten ist. 
Ist jedoch das Pflanzenmaterial stark sauer, so ist die Substanz vor der 
Trocknung durch Zerreiben mit Calciumcarbonat zu neutralisieren oder 
aber die Anwendung eines Giftstoffes vorzuziehen. Ich habe von der An- 
wendung von Alkohol oder ähnlichen zuckerlösenden Flüssigkeiten ab- 
gesehen, um einen rein wässerigen Extrakt herstellen zu können, was bei 
Anwendung von Alkohol aus dem oben und auf S. 630 erläuterten Grunde 
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nur schwer möglich ist; Äther bietet dagegen den Vorteil des leichten Ver- 
dunstens. In Tabelle 36 sind die Versuche mit verschiedenen Abtötungs- 
arten wiedergegeben. 











Tabelle 36. 
Frisches Clivia- Im Trockenschrank Nach '/2stiind. Eintauchen in 
Blattmaterial 1/2 Std. bei 98° getrocknet wasserfreien Äther 
+ An- | Red. n. An- |Red. n. Reduktion 
m se | a Sy pe | fangs- | a.my- | % | Anfangs | nach der %, 
Redukt. | drolyse | „1. ukt. | drolyse uKHoR | Hydrolyse | Erhöhung 
ing höhung 
mg mg mg mg mg mg 
à 1,6 2,7 71 2,5 4,3 72 2,2 3,7 68 
2. 1,3 2,2 69 1,4 2,4 71 1,1 1,9 73 
3. 2,1 3,6 71 2,1 3,6 71 1,7 2,9 75 
4. u a — 1,9 3,3 74 — — _ 





























Nach dieser Vorbehandlung kann das Material bis zur Gewichtskon- 
stanz getrocknet, dann gepulvert und im Exsiccator aufbewahrt werden. 
Noch nach etwa 2 Monaten wurden bei einem derartigen Materialpulver 
die gleichen Kohlehydratwerte gefunden; über eine unveränderte Auf- 
bewahrung während mehrerer Jahre, die einige Forscher ohne Bedenken 
empfehlen, besitze ich keine Erfahrung; in praxi dürfte dies wohl auch 
ohne Bedeutung sein. Ebenso halte ich ein Sterilisieren des gepulverten 
Materials, wie es TOLLENAAR vorschlägt, in den ersten Monaten nicht für 
notwendig, da ich bei Aufbewahrung im Exsiccator auch an nicht steri- 
lisiertem Material keine Veränderungen feststellen konnte. — Die gün- 
stigste Trocknungstemperatur liegt zwischen 70° und 100°, innerhalb 
deren ich keine Veränderungen bemerkt habe. Erst darüber hinaus (etwa 
110°) treten Differenzen in dem von mir untersuchten Material auf 
(Blätter von Acer negundo, Helianthus annuus, Nicotiana tabacum), die 
sich teils in einer Erhöhung, teils in einem Rückgang der Anfangsreduk- 
tion bemerkbar machten (Tabelle 37). Bei wenig sauren Pflanzen ist eine 


























Tabelle 37. 

Me. Materiel 70° 80° 100° 110° 125° 

mg mg mg mg mg 
1. Nicot. tabac. .. 5,3. 5,1 5,6 3,9 3,8 
2. = te atl 5,4 5,0 5,2 3,5 3,7 
3. Helianth. ann. . . 2,3 1,9 2,1 1,4 1,7 
4. 4 D 2 2,1 2,0 2,2 1,6 1,4 
5. Acer negundo . . 3,6 3,8 3,7 4,5 4,4 


Anfangsreduktion von 0,1 g Trockensubstanz gleichartiger Teile eines Blattes. 


Trocknung bis zu 100° ohne Einfluß, dagegen sinkt bereits bei 110° die 
Reduktionsfähigkeit ganz bedeutend (etwa 50%). Bei stark sauren Pflan- 
zen steigt sie im Gegensatz dazu gerade bei diesen hohen Temperaturen 
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beträchtlich an, was wohl mit der Hydrolysierung von Polysacchariden 
im Zusammenhang stehen dürfte. 

Die Konservierung des Pflanzenmaterials durch Aufbewahren in 
Alkohol weist verschiedene auf S. 626 erwähnte Nachteile auf, die eine 
Anwendung nicht ratsam erscheinen lassen. Zu untersuchen war jedoch, 
ob Veränderungen im Kohlehydratgehalt bei unter Alkohol aufbewahr- 
tem Pflanzenmaterial vor sich gehen. Das bis zu 2 Wochen in 96% igem 
Alkohol (unter Zusatz von etwas NH, gegen etwaige Saccharoseinver- 
sion) aufbewahrte Material wurde durch Destillation im Vakuum vom 
Alkohol befreit, gegen Ende der Destillation zerkleinert, mit Wasser ver- 
setzt und der noch vorhandene Alkohol restlos verdampft. Vom extra- 
hierten Material wurde die Anfangsreduktion bestimmt, die in allen 
Fällen die gleiche Reduktion anzeigte (Tabelle 38). Ob eine noch längere 








Tabelle 38. 
Sofort Nach Nach Nach Nach 
Nr. Pflanzen-Material bestimmt 24 Std. 48 Std. 1 Woche | 2 Wochen 
mg mg mg mg mg 
L Nicot. tabac. . . . 4,8 4,7 4,9 4,8 5,0 
2. Helianth. ann. . . 3,2 3,9 3,4 3,2 3,6 
3. Nicot. tabac. . . 6,6 6,5 6,8 6,6 6,8 




















Anfangsreduktion von 1g Frischsubstanz gleichartiger Teile eines Blattes. 


Aufbewahrung unter Alkohol eine allmahliche chemische Umsetzung ver- 
schiedener Substanzen, die auf die Reduktion von Einfluß sein könnten, 
zur Folge hat, mag dahingestellt bleiben, da auch hier eine längere Auf- 
bewahrung kaum in Frage kommt. 


Die Aufarbeitung des Materials. 
1. Die Extraktion. 


Im allgemeinen findet die Extraktion durch Alkohol statt, dessen Kon- 
zentration bei den einzelnen Autoren wechselt. Davıs, DAISH u. SAWYER 
(23) extrahieren mit 95%igem Alkohol in einem Soxlethapparat 10 bis 
18 Stunden lang. Den Extrakt verwenden sie zur Bestimmung von Dex- 
trose, Lävulose, Saccharose, Maltose und Pentosen und bewahren ihn bis 
zu 6 Monaten auf. Der getrocknete und gepulverte Rückstand dient zur 
Stärkebestimmung. Ebenfalls im Soxleth mit 75%igem Alkohol extra- 
hieren THoMAs u. DUTCHER (108) bis zur Farblosigkeit des Alkohols. 
Gast läßt sein Material 5—6 Tage lang in 80%igem Alkohol bei etwa 40° 
liegen. Nach dem Abgießen des Alkohols wird nochmals in der gleichen 
Weise 24 Stunden lang extrahiert. Zuletzt wird auf der Nutsche ab- 
gesaugt und mit heißem Alkohol nachgewaschen. Die vereinigten Aus- 
züge enthalten die Mono- und Disaccharide. SPOEHR mischt das Blatt- 
pulver mit Calciumcarbonat zur Neutralisation der Pflanzensäuren und 
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erhitzt mit 96%igem Alkohol zweimal je 3 Stunden lang. BELVAL glaubt, 
daß 60%iger Alkohol zur Extraktion am günstigsten ist. 

Von dieser Extraktionsweise erhoffte man zwei Vorteile, nämlich die 
Trennung der löslichen Kohlehydrate von der Stärke und die Trennung 
der Zucker von verschiedenen störenden Substanzen (Eiweiß, Pektin, 
Schleim). Diesen Vorteilen der alkoholischen Extraktion steht aber ein 
Nachteil gegenüber, ganz abgesehen davon, daß die Vorteile auch auf 
andere Weise erreicht werden können: Die notwendige Abdestillation des 
Alkohols bei niedriger Temperatur im Vakuum ist umständlich und hat 
meistens Substanzverlust zur Folge. 

Der Alkohol läßt sich aber ebensogut durch Wasser ersetzen, denn 
erstens ist die in der Pflanze deponierte Stärke in kaltem Wasser unlös- 
lich, und zweitens besitzen wir bei der wässerigen Lösung eine wirksame 
Reinigungsmöglichkeit durch Fällen mit Schwermetallsalzen und durch 
Adsorption an Kohle. SCHRÖDER u. Horn (I. c.) nehmen daher auch die 
Extraktion mit Wasser in folgender Weise vor: Das Material wird unter 
Bariumcarbonatzusatz dreimal 5 Minuten lang gekocht. Nach dem ersten 
und dritten Kochen bleibt der Extrakt !/, Stunde, nach dem zweiten 
Kochen 12 Stunden stehen. Diese Extraktionsmethode hat TOLLENAAR 
bei seinen Untersuchungen im Tabakblatt übernommen. 

Die Unterschiede in der Dauer der Extraktion und in der Temperatur 
des Lösungsmittels erklären sich aus den verschiedenen Lösungsmitteln 
selbst und nicht zuletzt aus dem angewandten Material und dem Grad 
seiner Zer 

Die Frage, ob frischem oder getrocknetem Material zur Verarbeitung 
der Vorzug zu geben ist, wurde dahin entschieden (S. 626/627), daß die so- 
fortige Extraktion des frischen Materials die sicherste Gewähr für genaue 
Ergebnisse bietet. In diesem Falle wird die frische Substanz in einem 
Glasmörser unter geringem Calciumcarbonatzusatz gut zerrieben und mit 
der Extraktionsflüssigkeit aufgeschwemmt. Es war nun zu untersuchen, 
auf welche Art und Weise und mit welchem Lösungsmittel die Extraktion 
der Kohlehydrate aus Pflanzenmaterial am vollkommensten durch- 
geführt werden kann. 

Bei den beiden in Frage kommenden Extraktionsmitteln, nämlich 
Alkohol und Wasser, waren die Vor- und Nachteile der Alkoholextraktion 
und deren eventuelle Ersetzbarkeit durch die Extraktion mit Wasser zu 
prüfen. Fassen wir die Möglichkeit ins Auge, auch durch eine Wasser- 
extraktion die Stärke von den übrigen Kohlehydraten zu trennen, so 
zeigt es sich, daß tatsächlich durch kurzes Aufkochen der Substanz mit 
Wasser und anschließendes längeres Stehenlassen alle Pentosen, Mono- 
und Disaccharide, aber keine Stärke gelöst werden. Ich habe mich dabei 
des von TOLLENAAR beschriebenen Verfahrens bedient. (Siehe oben.) 

Zuerst wurden Versuche an reinen Kohlenhydraten vorgenommen: 
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Reinste Weizenstirke wurde in verschiedener Lösungsflüssigkeit nach der 
ToLLEenAARschen Methode behandelt. Nach der Filtration durch ein ein- 
faches Filter wurde das Filtrat durch Abdampfen vom Alkohol befreit, 
nach dem bei der Stärke beschriebenen Verfahren hydrolysiert und fol- 
gende Werte gefunden: Tabelle 39. Der emulsionsartige Charakter der 




















Tabelle 39. 
1. 2. 8. 4 5. 
96% Alkohol 70% Alkohol 50% Alkohol 30% Alhohol Wasser 
2% 4% 3 C0 30% 4% 





Lösungen in Kolumne 4 und 5 ließ nicht auf eine Lösung der Stärke 
schließen, so daß die Filtration durch ein gehärtetes Deltafilter (Firma 
SCHLEICHER u. SCHÜLL Nr. 589) mit Hilfe 








einer Saugpumpe vorgenommen wurde. Es Kinn ©. 

ergaben sich dann die in Tabelle 40 wieder- 30% Alkohol Wasser 
gegebenen durchaus brauchbaren Werte, die etwa 1% 1,4% 
bezüglich der Stärketrennung den Ersatz » 2% 0,9% 





des Alkohols durch Wasser rechtfertigen. 

Daß die übrigen Zucker sich ohne weiteres nach dem ToLLENAARschen 
Verfahren lösen würden, war zu erwarten und wurde durch eine Analyse, 
in der Glukose, Fructose, Saccharose, Maltose, Xylose und Arabinose ge- 
mischt, wie beschrieben gelöst und hydrolysiert wurden, bestätigt. — 
Analysengemische von Glukose, Saccharose und Maltose mit Stärke lie- 
ferten die in der Tabelle 41 wiedergegebenen Resultate. 

















Tabelle 41. 
Nr Angewandte Kohlehydratmenge Gefunden nach der Totalhydrolyse % 
‘ mg mg 
0,120 Saccharide 
< 3 
1. 0,040 Stärke 0,112 9 
0,150 Saccharide 
7 95 
» 0,050 Stärke sus 
0,225 Saccharide 
3. 0,075 Stärke 9208 ” 
0,300 Saccharide 
94 
0,100 Stärke as 











Nach diesen günstigen Ergebnissen wurden Versuche an Pflanzen- 
material vorgenommen. Stärkehaltiges Blattpulver (durch die Jodprobe 
nachgewiesen) verschiedener Pflanzen wurde teils mit 96%igem Alkohol, 
teils mit Wasser nach der ToLLENAARschen Methode extrahiert. Daß von 
96%igem Alkohol ebenso wie von Wasser alle Kohlehydrate außer Stärke 
gelöst werden, zeigten einfache Versuche dieser Art. Wenn nun sowohl 
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die Reduktion des Extraktes als auch die des extrahierten Rückstandes 
nach Abzug der Reduktion der reduzierenden Nichtzucker, die durch 
Vergärung ermittelt wird, im alkoholischen und wässerigen Extraktions- 
verfahren gleiche Werte geben, so wird durch beide Extraktionsflüssig- 
keiten die gleiche Kohlehydratmenge extrahiert. Und dies ist in der Tat 
der Fall, wie die Analysen der Tabelle 42 zeigen, von denen aus zahl- 
reichen, teils anderen Zwecken dienenden Bestimmungen nur einige Bei- 


spiele angeführt seien. 









































Tabelle 42. 
1 2 3 4 5 6 7 8 9 
. Vergä- 
a Reduktion Vergärung 
g 3 en 4 nach der nach der + = 
Nr.|  Pflanzen- EE Totalhydrolyse|Totalhydrolyse| Rück. | der | Starke 
material & stand. |Hydro- 
alk. | wäss. | alk. | wäss. | alk. | wäss. "| lyse 
8 mg mg mg mg mg mg mg | mg | mg 
1. |Nicot. tabac. .| 0,5 | — | 13,5 | — | 14,7 | — 3,1 | 8,85] 1,1 | 7,75 
2. pa 0,5 | 21,6 — | 22,5 — | 10,7 — | 83 | 1,4 | 69 
3. |Helianth.ann.| 1,0 | — | 26,4 | — | 28,0 | — | 10,1 | 8,7 | 0,2 | 8,5 
4 . si 1,0 | 19,2 — |20,9 — 3,2 — | 85 | 0,9 | 7,6 
5 + pa 0,5 | — | 13,9 | — | 16,4 | — | 10,8 122,9 | 1,4 121,5 
6 À 2 0,5 | 5,0 — | 80 — 2,3 — [23,4 | 2,1 |213 











Die vorstehenden Versuche beweisen, daß die Stärke nach dem 
ToLLENnAARschen Verfahren nicht extrahiert wird, während alle übrigen 
Zucker restlos gelöst werden. Damit ist der wichtigste Vorteil, den die 
Alkoholextraktion bietet, hinfällig, und durch die Wasserextraktion wird 
der Nachteil der zeitraubenden Alkoholdestillation umgangen. 

Und noch etwas ergibt sich aus den Analysen in Tabelle 42: Es trifft 
durchaus nicht immer zu (entgegen der Annahme einiger Forscher), daß 
durch die Alkoholextraktion die Menge der reduzierenden Nichtzucker 
im Extrakt beschränkt wird. Denn wie Nr. 2 (Nicotiana tabacum) zeigt, 
ist gerade in diesem alkoholischen Auszug die Restreduktion größer als 
im wässerigen. 

2. Die Reinigung. 

Wie schon wiederholt erwähnt wurde (Einleitung u. a.), enthält der 
Pflanzenauszug eine Anzahl reduzierender Nichtzucker, für deren Ent- 
fernung oder quantitative Erfassung gesorgt werden muß. Vor allem 
kommen hier Glukoside, Phenole, Pflanzenbasen und organische Säuren 
in Frage; häufig gehen auch noch Schleim und Eiweiß mit in Lösung. 
Besonders sind drei Punkte zu beachten: 1. Die tatsächlich restlose Ent- 
fernung aller Nichtzucker. 2. Die vollkommene Erhaltung der Kohle- 
hydrate und 3. die spätere Entstehung reduzierender Substanzen. 

Bemerkenswert ist die Ätherextraktion von Gast, die übrigens auch 
HoLpex (l. c.) zur Entfernung reduzierender Substanzen im Blut und 
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Harn verwendet. Dieser Autor läBt das getrocknete Material im Soxleth- 
apparat 5—6 Tage lang mit Äther extrahieren und entfernt damit haupt- 
sächlich Fett, Chlorophyll und organische Säuren. Ich habe diese Me- 
thode unabhängig von GAsT, dessen Arbeit mir erst kürzlich zugänglich 
wurde, mit Erfolg angewandt. Ein großer Teil reduzierender Substanzen 
und anderer störender Stoffe wird auf diese Weise entfernt. Zu bemerken 
ist, daß zur Extraktion nur absolut wasserfreier Äther verwendet werden 
darf, da schon ein geringer Wassergehalt den größten Teil der Kohle- 
hydrate löst (vgl. S. 634). Das so behandelte Material wird dann erst der 
Extraktion unterworfen. Die alkoholischen Extrakte werden von allen 
Forschern unter vermindertem Druck abdestilliert und mit Wasser wie- 
der aufgenommen. Hohe Temperatur muß dabei vermieden werden, da 
sonst Saccharose leicht invertiert wird (Davis, DaisH u. SAWYER, 23). 
Da der feste Rückstand leicht der Gefäßwandung anhaftet, empfiehlt 
SCHUMACHER die Zugabe von ausgeglühtem Sand. BRIEDEL u. ARNOLD 
(12) extrahieren fettige und harzige Bestandteile nach dem Abdampfen 
des Alkohols mit kochendem Essigäther. Zur Ausfällung der Nichtzucker 
bedient man sich verschiedener Metallsalze, wie z. B. Bleiacetat, Blei-, 
Quecksilber-, Caleiumcarbonat oder -nitrat, deren Überschuß mit H.S, 
Natriumcarbonat, -bicarbonat oder -sulfat wieder entfernt werden muß. 
Rona (84) führt eine ganze Reihe Reagentien zur Fällung von Eiweiß und 
anderen Substanzen an. Evans (l. c.) prüft mehrere Lösungen (Pb und 
Fe) als klärende Agentien und stellt im allgemeinen bei den verschiedenen 
Salzlösungen gleiche Wirkung fest. Erwähnt sei noch die Fällung mit 
12%iger Silico-Wolframsäure, die MOTKES (74) mit gutem Erfolg an- 
gewandt hat. Vorzügliche eignet sich Kohle zur Entfärbung und Klärung 
der Lösung (SPOEHR). Ich selbst habe damit eine starke Verminderung 
der reduzierenden Substanzen feststellen können. Bei tüchtigem Nach- 
waschen findet kaum eine Adsorption von Kohlehydraten statt (vgl. 
S. 636). Durch die Metallsalzfällung werden nicht selten geringe Mengen 
von Kohlehydraten mit ausgefällt (Gast). Evans dagegen hält die 
Zuckerausfällung durch basisches Bleiacetat für sehr gering. Zum glei- 
chen Ergebnis kommen Davis u. Daıs# (19, 20) bei Beachtung gewisser 
Vorsichtsmaßregeln. 

Diese teilweise umständlichen Reinigungsmethoden erfassen selbst- 
verständlich nicht restlos alle reduzierenden Substanzen. Eine quantita- 
tive Bestimmung dieser Nichtzucker ist daher neben der Fällung un- 
bedingt vorzunehmen. Die Möglichkeit hierzu besteht durch Vergären 
aller bis zur Glukose hydrolysierten Zucker. Die nicht vergärbaren Pen- 
tosen werden durch Kombination zweier verschiedener Bestimmungs- 
methoden ermittelt (siehe S. 618). Somocyı (101) empfiehlt eine 10% ige 
Hefesuspension, welche schon in kurzer Zeit bei 28° die Glukose vergärt. 
Die Eigenreduktion der Hefe, auf die Höst u. HATLEHOL (I. c.) hinweisen, 
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wird durch Bestimmung eines Blindwertes eliminiert. Eine andere, bis- 
her leider noch nicht gelöste Schwierigkeit, auf die die genannten Forscher 
ebenfalls hinweisen, besteht in der späteren Bildung reduzierender Sub- 
stanzen infolge hydrolytischer oder chemischer Spaltung vor oder wäh- 
rend der Gärung. 

Pflanzenbestandteile wie Fett, Chlorophyll und andere Farbstoffe, 
die sowohl bei der Alkoholextraktion (nach dem Abdampfen) als auch in 
der wässerigen Lösung durch Zusammenballen und Kleben an der Gefäß- 
wandung störend wirken und das quantitative Erfassen der Kohle- 
hydrate beeinträchtigen, entfernt man mit gutem Erfolg durch eine 
vorausgehende etwa 24stündige Extraktion im Soxlethapparat mit ab- 
solut wasserfreiem Äther. Auf die völlige Wasserfreiheit des Äthers ist 
ganz besonders zu achten, da, wie Versuche mit reiner Glukose zeigten, 
schon ein äußerst geringer Wassergehalt des Äthers hinreicht, um die 
Zucker quantitativ zu extrahieren, während vollkommen wasserfreier 
Äther keines der untersuchten Kohlehydrate löst (Tabelle 43). 


























Tabelle 43. 
Nach 12stünd. | Nach 24stünd. | Nach 48stünd. 

Nr. Material Äther Extraktion Extraktion Extraktion 

Es “ = Es 
1. |0,1 Glukose . H,O-haltig | 0,096 0,093 i 
2. |0,1 PN FOR: H,0-frei 0,0002 0,0003 0,0002 
3. |0,1 Maltose . . . é 0 0,0003 0,0001 
4. |0,1 Stärke... . * 0,0001 0,0005 0 
5. |0,1 Arabinose . . … 0,0004 0,0003 0,0001 


Die Entfernung dieser störenden reduzierenden Nichtzucker durch die 
Ätherextraktion findet ihren Ausdruck in einem beträchtlichen Abrücken 
der Restreduktion des extrahierten gegenüber derjenigen des unbehandel- 
ten Materials (je nach verwendetem Pflanzenmaterial bis zu 50% der ge- 
samten Restreduktion). Hierzu Tabelle 44. 

















Tabelle 44. 

Trocken- Anfangs- Reduktion nach 

Nr. Material gewicht Äther reduktion der Vergärung 
€ mg mg 
1. | Helianth.ann.. . . 1,0 éxtrahiert 6,9 1,6 
2. es i. oh 1,0 nicht extrahiert 10,3 3,3 
3. | Nücot. tabac. . . . 1,0 extrahiert 9,5 3,6 
4. à de stdod 1,0 nicht extrahiert 13,9 7,1 
5. | Rheum. . . . .. 0,5 extrahiert 23,4 8,1 
6. Menus its 0,5 nicht extrahiert 34,2 18,7 








Gelegentlich wurde der Ätherextrakt destilliert, mit Wasser auf- 
genommen und das Reduktionsvermögen bestimmt, das, verglichen mit 
der Reduktionskraft der Nichtzucker vom wässerigen Auszug desselben 
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Materials, auch etwa 50% ausmachte und somit die Befunde der Ta- 
belle 44 bestätigte. Eine Vergärung dieses mit Wasser aufgenommenen 
Ätherextraktes zeigte keine Abnahme der Reduktion, ein Beweis, daß 
keine vergärbaren Zucker extrahiert waren (Tabelle 45). — Die Reduk- 








Tabelle 45. 
Trocken- Redukt. des | Redukt. nach | Anfangsred. des | Redukt. nach 
Nr. Material gewicht | Ätherextraktes |der Vergärung| wässr. Extrakt. | der Vergärung 
8 mg mg mg mg 
1. |Helianth. ann. 1,0 1,8 1,9 7,4 1,6 
5 Pr Pa 0,5 0,8 0,9 3,6 1,1 
8. à ws 0,5 1,2 1,1 3,8 1,3 




















tion des Ätherrückstandes war nach 24 und 48 Stunden gleich, nach 
12 Stunden etwas geringer (Tabelle 46). 











Tabelle 46. 
Trocken- 12 Stund 24 Stund 48 Stunden 

Nr. Material gewicht Ätherextraktion |Atherextraktion | Ätherextraktion 

g mg mg mg 
1. | Helianth.ann.. . . 0,5 0,5 0,9 0,8 
2, FR 0,5 0,9 1,0 0,9 
3. = er 0,5 0,6 0,9 0,9 
4. a Pk 0,5 0,4 0,8 1,0 

















Eine restlose Entfernung aller reduzierenden Substanzen ist nicht 
möglich. Die Ausfällung mit Metallsalzen, von denen die mannigfaltig- 
sten Verbindungen vorgeschlagen werden, erfüllen ihren Zweck nur un- 
vollkommen. Ein großer Teil der gebräuchlichen Metallverbindungen, 
wie z. B. Pb, Hg und Fe ist wegen ihrer Umständlichkeit (Einleiten von 
H,S) oder wegen ihrer Giftigkeit (bei der Gärung, siehe 8S. 637) oder 
schließlich wegen ihrer Fähigkeit, mit dem HAGEDORN-JENSENschen Re- 
aktionsgemisch störende Verbindungen einzugehen, unbrauchbar. Außer- 
dem habe ich eine merkliche Verminderung der Reduktion nicht fest- 
stellen können. Die günstigsten Ergebnisse lieferte die von MoTHES 
empfohlene 12%ige Silico-Wolframsäure, die besonders auch Pflanzen- 
eiweiß, wie Versuche in vitro zeigten, fällt und dadurch die Reduktion 
herabsetzt. Als ein vorzügliches Entfärbungs-, Klärungs- und Rei- 
nigungsmittel wurde jedoch die Kohle (Mercksche Tierkohle) erkannt 
(Tabelle 47). 

Vergleichen wir die Befunde der Tabelle 47 mit denen der Tabelle 44 
(es handelt sich um dasselbe Material), so entspricht die Adsorption redu- 
zierender Substanzen an Kohle etwa der von Äther extrahierten Menge 
reduzierender Substanzen. Die durch Äther erfaßbaren reduzierenden 
Substanzen sind also nahezu durch Kohle zu entfernen. Die etwas zeit- 
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Tabelle 47. 

Trocl Anfangsreduktion Reduktion 

Nr. Material gewicht en a tar 
8 1 2 mg 
1. | Helianth. ann.. . . 0,5 — 5,4 5,3 1,9 
2. pes + ors bus 0,5 Cale. carb. 5,2 5,1 1,8 
3. = ag 0,5 Pb. carb. 5,1 5,1 — 
4. à ts 0,5 Sil.-Wo.-Sr. 4,7 4,8 1,3 
5. is ee. 0,5 Kohle 3,9 3,9 0,8 
6. | Nicot.tabac. . . . 1,0 — 13,7 13,7 6,5 
dd "s és l'ion. 1,0 Cale. carb. 13,4 13,5 6,6 
Ri „ à ane À 1,0 Pb. carb. 13,6 13,4 _ 
EL te a a 1,0 Sil.-Wo.-Sr. 12,3 12,3 5,3 
+ = ee 1,0 Kohle 11,6 11,5 4,8 





raubende Ätherextraktion ist daher vollwertig durch die Kohlebehand- 
lung zu ersetzen. 

Bei tüchtigem Nachwaschen mit heißem Wasser beträgt der Verlust 
an Kohlehydraten durch die Adsorptionskraft der Kohle höchstens 1% 
der angewandten Zuckermenge. Den Befund von Gast, daß durch die 
Metallsalzfällung Kohlehydrate mit ausgefällt werden, konnte ich durch 
meine Versuche an reinen Zuckern nicht bestätigen, vorausgesetzt, daß 
gut mit heißem Wasser nachgewaschen wurde. Ein Verlust an Kohle- 
hydraten ist also weder durch die Metallsalzfällung noch durch die Kohle- 
filtration zu befürchten (Tabelle 48). 























Tabelle 48. 
Gefunden 
Nr. Material u par 
mg 1 2 

1. |0,1 Glukose . . . Kohle 0,098 0,099 
2. |0,2 à STE ” 0,199 0,200 
3. |0,2 Fruktose . . . à 0,198 0,199 
4. |0,1 Stärke... . Fr 0,094 0,093 
5. |0,2 = . . «+ «| SiL-Wo.-Sr. 0,095 0,094 
6. |0,1 Glukose . . . pr 0,099 0,099 
7. 10,2 Fruktose . . . .. 0,200 0,201 
8. |0,1 Glukose . . . Pb. carb. 0,100 0,099 
9. | 0,2 pa . . «+ | Ca. carb. 0,198 0,199 
10. |0,2 Stärke... . ” 0,189 0,191 


Zu erwähnen ist noch, daB die Fällungsmittel etwa messerspitzen- 
weise (bzw. etwa 5 ccm) auf 100 ccm Flüssigkeitsmenge unter Umriihren 
und Erwärmen zugesetzt wurden. Selbstverständlich wurden die Fäl- 
lungsmittel auf eine etwaige Eigenreduktion nach ihrer Filtration, so- 
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weit sie mit dem HAGEDORN-JENSENschen Reaktionsgemisch selbst keine 
Verbindungen eingingen, untersucht. Das Ergebnis war bei Calcium- 
carbonat, Silico-Wolframsäure und Kohle negativ; dagegen reduzierten 
Tannin und Merkurosalze. Die meisten Hg- und Pb-Salze gehen mit dem 
HAGEDORN-JENSENschen Reaktionsgemisch Verbindungen ein. 

Die notwendige quantitative Erfassung der reduzierenden Nichtzucker 
wurde erreicht durch Vergären aller anwesenden Kohlehydrate (aus- 
genommen die Pentosen, deren Trennung von den reduzierenden Sub- 
stanzen auf S. 618 besprochen ist) und anschließender Reduktionsbestim- 
mung. Eine etwa 10%ige Suspension frischer Brauereihefe, die im Eis- 
schrank aufbewahrt etwa eine Woche lang ihre Gärfähigkeit behält, 
wurde für die Gärungsversuche verwandt. Bei allen Analysen wurde ein 
Blindwert ermittelt, da die Hefe eine bei den verschiedenen Ansätzen 
schwankende Eigenreduktion zeigte. Die Vergärungen wurden zuerst an 
reiner Glukose, Fructose, Saccharose und Maltose vorgenommen, wobei 
die Temperatur, die Dauer, die Zucker-, die Hefe- und die Flüssigkeits- 
menge variiert wurden. Es ergab sich bald, daß die Vergärung nur dann 
eine vollkommene war, wenn das Gemisch etwa alle 10 Minuten solange 
geschüttelt wurde, bis die am Gefäßboden abgesetzte Hefe mit dem 
Wasser wieder eine gleichmäßige Suspension erreichte. Bei Unterlassung 
dieser Maßnahme war selbst bei merklich längerer Gärungsdauer keine 
vollkommene Vergärung zu erreichen. Bei einer Temperatur von etwa 
37° wurde innerhalb von 21/, Stunden 200 mg Zucker in 30 com Wasser 
mit 5 ccm obiger Suspension bei 10minutigem Schütteln restlos vergoren. 
DaB diese Vergärung ohne weiteres auf Pflanzenextrakt übertragen wer- 
den konnte, zeigen die Ergebnisse der Tabellen 42, 47 u. a. 

Eine Schwierigkeit jedoch war noch zu beheben: Eine zur Hydrolyse 
mit HCl und zur darauffolgenden Neutralisation mit NaOH versetzte 
Flüssigkeit, die also NaCl enthält, wirkt auf Hefe derart schädigend, daß 
keine Vergärung stattfindet. So blieben in 2%iger NaCl-Lösung schon 
30% Glukose unvergoren. Bei Verwendung einer Trockenhefe, die neben- 
bei bemerkt eine sehr hohe Eigenreduktion zeigte, wurde das gleiche Er- 
gebnis erhalten. Überhaupt keine Vergärung trat ein bei Anwesen- 
heit verschiedener Schwermetallsalze, wie z. B. Pb und Hg, weshalb diese 
Verbindungen zur Fällung reduzierender Substanzen nicht verwendet 
wurden (vgl. S. 635). Die Hydrolyse wurde in solchen Fällen nicht mit 
Salzsäure, sondern mit Schwefelsäure vorgenommen (siehe S. 601), neu- 
tralisiert mit Ba(OH), und der Niederschlag exakt abfiltriert; die Ver- 
gärung ist dann vollständig. — Eine Schädigung der Hefe bei Gegenwart 
eines Acetatpuffers vom p, 4,9, der bei der Inversion mit Takadiastase 
zugesetzt wird (S. 604), war in keinem Falle festzustellen. 

Können wir die Fällung und quantitative Bestimmung der reduzieren- 
den Nichtzucker erfolgreich durchführen, so ist trotzdem immer noch die 
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Möglichkeit vorhanden, daß infolge hydrolytischer oder chemischer Spal- 
tung im Verlauf der Analyse reduzierende Nichtzucker entstehen. Leider 
ist der Vorgang nicht so selten: Des öfteren wurde nach der Vergärung 
eine Erhöhung anstatt eine Erniedrigung der Reduktion festgestellt. Vor 
allem kommen hier wohl Glukoside in Frage, deren Verhalten nach Saure-, 
Ferment- und Hefebehanglung gegenüber dem HAGEDORN-JENSENschen 
Reaktionsgemisch an einigen Vertretern untersucht und in Tabelle 49 
































Tabelle 49. 
5 Min. | 24 Std. | 24 Sta. Mit Mit 

we] name [une |S | a En) ote | Font | me 

% % % % % % % 
1. | Taka-Diastase | 50 _ _ _ _ _ _ 
2. | Emulsin. . 6 _ _ _ — — _ 
3. | Amygdalin . 9 10 12 33 41 75 45 
4. | Arbutin. . . 85 85 88 139 100 82 85 
5. | Coniferin . . 0 8 25 105 4 16 0 
6. | Helicin . 0 2 4 59 33 54 0 
7. | Phloridzin. . 80 80 84 92 79 82 80 
8. | Salicin . . . 0 0,5 5 89 9 12 32 


wiedergegeben ist. Die Hydrolyse der Glukoside wurde nach der von 
TozLens (110) gegebenen Vorschrift ausgeführt (siehe auch CZAPEK, 15). 
Das Ergebnis der Untersuchungen können wir dahin zusammenfassen, 
daß die Reduktionsmethoden die Zuckerbestimmungen in Gegenwart 
größerer Mengen verschiedener Glukoside wegen deren ungleichen Ver- 
haltens gegen Säure- und Fermenteinwirkung sehr unsicher und zum 
Teil irreführend sind. Die quantitative Isolierung und Bestimmung von 
Glukosiden aus Gemischen mit Kohlehydraten ist ein noch ungelöstes 
Problem, das eine eingehende besondere Untersuchung erforderlich 
macht. 

Daneben treten in den verschiedenen Pflanzen natürlich auch noch 
andersartige reduzierende Substanzen auf. Man hat daher von Fall zu 
Fall bei dem jeweils zu untersuchenden Pflanzenmaterial sein Augen- 
merk auf derartige Substanzen zu lenken und diese bekannten, für jede 
einzelne Pflanze spezifischen Stoffe durch besondere Verfahren zu elimi- 
nieren oder quantitativ zu erfassen. Ich habe eine Reihe reiner, im Handel 
erhältlicher und in der Pflanze vorkommender Substanzen bezüglich 
ihrer Reduktionskraft auf das HAGEDORN-JENSENsche Gemisch nach der 
üblichen Reinigung durch die Fällungsmethode geprüft und gebe in der 
Tabelle 50 die Ergebnisse wieder. Von den Substanzen wurde durchweg 
eine 0,02%ige Lösung hergestellt und bestimmt. Zu den hohen Reduk- 
tionswerten des Glyoxals, der Glycerinsäure und der Brenztraubensäure 
ist zu bemerken, daß Glyoxal und Glycerinsäure als Stoffwechselprodukte 
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Tabelle 50. 
Reduktions-Kraft in % 
Nr. Substans der angewandten Substanz in 
Glukose ausgedrückt 

R Apfelsäure (l-drehend) . . . . . 0 

2. LEUR PASS PRES 0 

3. Aiea BORN. . . so. 0,01 
4. Relies ii. ihe he dard id 5,5 

5. us en cee 0 

6. Asparaginsäure ........ 0 

+ 2 dou 10 

8. Benzoesäure. . . . . . . . . . 0 

9. Bernsteinsäure . . . . . . . . 0 
10. Brenztraubensäure. . . . . . . 48 

11. A Os Les 0 

12. Dioxyphenylalanin. . . . . . . Ausfällung 
13. ROE xo. den cos whens 9 

14. Glutaminsäure. . . . . . . . . 7 

15. AR. gin CRAP oe 21 

16. Glykonsäure ......... 0 

17. naga 2 TE ie 80 

18. >» 2 à 7,5 
19. Lävulinsäure . . . . . . . .. 0 
20. © me etwa 7,5 
21. a a ni er 0 
22. Mesoxalsäure . . . . . . . . . 6 
23. Oxalessigsäure. . . . . . . . . 13 
24. CE: à 504 à s 0 
25. Protokatechusäure . . . . . . . Ausfällung 
26. TREE ARE 0,30 
27. Re Ue 0 











der Pflanze nicht bekannt sind, Brenztraubensäure dagegen wegen der 
leichten Angreifbarkeit durch, Carboxylase nie angehäuft im Pflanzen- 
körper vorkommt. 

In diesem Zusammenhang sei auch in der gleichen Tabelle (50) die 
reduzierende Wirkung des zum Extrakt als Antiseptikum zugegebenen 
Toluols und des bei der Gärung entstehenden und als Extraktionsmittel 
verwendeten Alkohols wiedergegeben. Sowohl Toluol als auch Alkohol 
wirken erst in stärkerer Konzentration reduzierend, so daß diese Reduk- 
tion unbeachtet bleiben kann, da Toluol ja nur tropfenweise zu großen 
Flüssigkeitsmengen zugesetzt wird und seine Löslichkeit in Wasser außer- 
ordentlich gering ist. Die bei der Gärung entstehenden Alkoholmengen 
sind äußerst gering und können wie der zur Extraktion verwendete Alko- 
hol durch Vakuumdestillation leicht entfernt werden. — Von Alkohol 
und Toluol wurden 2%ige Verdünnungen bereitet und untersucht. 


Planta Bd. 13. 42 
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VI. Zusammenfassung und Schlußbetrachtung. 

Im vorstehenden wird eine Methode zur quantitativen Erfassung 
kleinster biologisch wichtiger Kohlehydrate empfohlen. Die HAGEDORN- 
Jensensche Mikromethode zur Blutzuckerbestimmung wurde für die 
Bestimmung der wichtigsten Kohlehydrate im Pflanzenmaterial als am 
geeignetsten erkannt und für die Analyse der einzelnen Zucker abge- 
ändert. 

Die Bestimmung der @lukose kann bei Beachtung einiger technischer 
Änderungen an der Methode selbst am Pflanzenmaterial direkt vor- 
genommen werden. Die Fructose reagiert auf das HAGEDORN-JENSEN- 
sche Reaktionsgemisch in gleicher Weise wie die Glukose und kann aus 
Zuckergemischen nach der Zerstörung mit Salzsäure bestimmt werden. 
Die Abhängigkeit der Säurezerstörung von der prozentualen Zusammen- 
setzung des Glukose /Fructosegemisches ist eingehend untersucht worden 
und muß bei Berechnung der Komponenten berücksichtigt werden. 
Saccharose, Maltose und Stärke wurden nach der Säure- oder Ferment- 
hydrolyse mit der gleichen Methode ermittelt. Hierbei wurde der exak- 
ten Trennung dieser Zucker besondere Beachtung geschenkt. Für die 
beiden Pentosen Arabinose und Xylose, die das HAGEDORN-JENSENsche 
Reaktionsgemisch ebenfalls reduzieren, wurden die Reduktionswerte fest- 
gestellt. Die Trennung der Pentosen von den Hexosen geschieht durch 
Vergären, diejenige von den reduzierenden Substanzen durch die ab- 
geänderte colorimetrische Furfurolbestimmung nach YounGBourG. Die 
Vorbehandiung des zu untersuchenden Pflanzenmaterials und die Isolierung 
der Kohlehydrate daraus ist Gegenstand eingehender Untersuchungen ge- 
wesen, als deren wichtigstes Ergebnis neben der Äther- und H,O-Extrak- 
tion des getrockneten oder frischen Materials die Bestimmung der redu- 
zierenden Nichtzucker durch die biologische Methode in Form der Ver- 
gärung durch Hefe gewertet werden kann. Dies bedeutet unbestreitbar 
einen Fortschritt in der Trennung der reduzierenden Substanzen von den 
tatsächlichen Zuckern. Fast alle bisherigen Kohlehydratbestimmungs- 
methoden haben ja diese sogenannten Nichtzucker wenig oder gar nicht 
berücksichtigt, sind daher unsicher und ihres Wertes beraubt. Dagegen 
ermöglichte die neuausgearbeitete Methode eine zuverlässige Bestim- 
mung der wichtigsten Kohlehydrate wenigstens bei einigen besonders ge- 
eigneten Pflanzen, wie Begonia semperflorens und Oxalis tetraphylla. 

Leider bleibt trotzdem eine bedauerliche Unsicherheit bestehen. Denn 
häufig wurde nach der Vergärung anstatt einer Erniedrigung eine Er- 
héhung der Reduktion festgestellt, eine Tatsache, die vor allem auf den 
Einfluß der Glukoside auf das Reaktionsgemisch und die Veränderlich- 
keit derselben durch die angewandten Methoden hindeutet. Diese Schwie- 
rigkeiten zu beseitigen wird die Aufgabe weiterer Untersuchungen sein, 
die am hiesigen Institut bereits auch in Angriff genommen worden 
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sind. Die vorliegende Arbeit ist nur als ein erster Vorstoß auf dieses 
Ziel hin zu betrachten. 


Die vorliegende Arbeit wurde in den Jahren 1927—1929 im Botani- 
schen Institut der Universität Leipzig ausgeführt. Sie entstand auf An- 
regung und unter beständiger Leitung meines verehrten Lehrers, des 
Herrn Professor Dr. RUHLAND, dem ich dafür, sowie für das rege Inter- 
esse, das er meiner Arbeit zuteil werden ließ, Dank sagen möchte. In be- 
sonderem Maße bin ich ferner Herrn Privatdozent Dr. WerTzeL für seine 
wertvollen Ratschläge zu großem Dank verpflichtet. 
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ÜBER DIE WALDGESCHICHTE DER SÜD-SEVENNEN UND 
ÜBER DIE BEDEUTUNG DER EINWANDERUNGSZEIT 
FÜR DIE NACHEISZEITLICHE WALDENTWICKLUNG 

DER AUVERGNE. 
Von 


Franz FIRBAS 
(Frankfurt a. M.). 
Mit 7 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 26. Januar 1931.) 
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Die großen Moore des Französischen Zentralplateaus, mächtig und 
artenreich in der Auvergne (Monts Dore und Cantal), verlieren nach 


Süden rasch an Bedeutung. Im Aigoual-Massiv der Süd-Sevennen liegt 
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Abb. 1. Ubersichtskarte der Sevennen (zusammengestellt nach BRAUN-BLANQUET 1923). 
Gebiete tiber 1000 m Hôhe, == / Südgrenze der Buche (Fagus 
silvatica), 
== A Südgrenze der Tanne (Abies alha), 
Moor im Queligebiet der Dourbie. 


WD: 
® 


E33  Mediterranregion, 
— Isohyeten, 

das südlichste Sphagnum-Moor, das noch einige wenige Hoch- und 
.1). Es liegt hart an der 


Übergangsmoorpflanzen beherbergt (Abb. 1) 
Grenze der mediterranen Vegetation, die hier im Tal des Herault und 
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der Arre mit dem Steineichenwald (Quercetum ilicis) bis zu 900 m an- 
steigt und stellenweise, durch lokalklimatische Einflüsse begünstigt, fast 
an die mächtigen Buchenwälder des Aigoual heranreicht (Abb. 2). 

Nach BRAUN-BLANQUET haben wir in den Süd-Sevennen folgende 
Höhenstufen der Vegetation zu unterscheiden: 

1. Mediterranstufe des Quercetum ilicis, 180—600 m. (Am Südhang 
des Aigoual aber lokal bis 900—950 m, einzelne fruchtende Bäume bis 
1025 m.) Der Wald meist zur Garigue mit Erica arborea (bis 900 m), 
Cistus salvifolius u. a. degradiert. Olivenkultur. 














0 > km 
Abb. 2. Vegetationsstufen im obersten Heraulttal (nach BRAUN-BLANQUET). 
ESS Stufe des Quercetum ilicis, NN Stufe des Fagetum, 
Stufe des Quercetum pubescentis 
= a —— ner g = @ Moor im Quellgebiet der Dourbie. 


2. Stufe des Quercetum pubescentis und sessiliflorae, 600—1050 m. 
Einzelne Bäume bis 1270—1320 m. Eingestreut auch Tilia platyphyllos 
(450—1150 m), Fraxinus excelsior, im Unterwuchs Corylus. Auf der 
atlantischen Seite der Sevennen treten in dieser Höhenlage auch Wälder 
von Pinus silvestris auf (600—1200 m). In den Kulturen Castanea (bis 
900 m), Juglans. 

3. Stufe des Fagetums, von 1050 m bis unter den Gipfel des Aigoual 
(1567 m), auf der Nordseite bis 900 m herabreichend. Nur an felsigen 
Stellen Fraxinus excelsior, Ulmus montana, Tilia platyphyllos. Corylus 
in Nordlage bis 1450 m. An Stelle der Buchenwälder sind meist Heiden 
mit Calluna und Genista pilosa und Nardus-Weiden getreten. Stellen- 
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weise wurden sie während der letzten Jahrzehnte wieder aufgeforstet 
(Pinus silvestris, uncinata, Picea, Larix u.a.). 

Die FluBlaufe begleitet bis 1100 m ein Alnetum mit Alnus glutinosa, 
Populus alba und nigra, Ulmus campestris. 

Alle Hôhenstufen sind durch reiche Niederschläge ausgezeichnet, da 
das steil ansteigende Gebirge zum Kondensator für die vom Mittelmeer 
her wehenden Winde wird. Im obersten Arre- und Heraulttal besitzen 
schon Le Vigan (230 m) und Vallerauge (375 m) 1534 bzw. 1657 mm 
Niederschlag im Jahr (an 61 bzw. 81 Niederschlagstagen), und auf der 
Spitze des Aigoual (1567 m) steigt dieser bis 2175 mm (an 147 Nieder- 
schlagstagen) an. Doch bleibt-die Verteilung der Niederschläge auf 
der Südseite durchwegs mediterran und der Sommer auch in höheren 
Lagen trocken, was der immergrünen mediterranen Vegetation offen- 
bar ein so weites Vordringen in so regenreiche Gebiete ermöglicht. Die 
Buchenstufe ist eine ausgeprägte Nebelstufe (weitere Angaben bei 
BRAUN-BLANQUET). 

Das untersuchte!, kleine Sphagnum-Moor liegt an den Quellen der 
Dourbie in 1300 m Höhe unterhalb des Forsthauses Montals (Abb. 2). 
Kaum 200 m lang und 50 m breit, überzieht es einen schwach ge- 
neigten, von Wasseradern durchzogenen Hang über dem obersten Tal- 
boden der Dourbie und hebt sich durch den schütteren Baumbestand 
aus den dichten Kiefern- und Fichtenkulturen leicht heraus. Es be- 
steht aus einem erdigen, stark zersetzten Bruchtorf (H 8—10), der 
über Granitgrus lagert und stellenweise bis 80 cm Mächtigkeit er- 
reicht, meist aber nur einige wenige Dezimeter stark ist. Auch im ober- 
sten Talboden der Dourbie gibt es einige tonig-moorige Stellen mit 
Wasserlöchern. 

Die Vegetation wurde bereits von BRAUN-BLANQUET kurz beschrieben. 
Zur Zeit meines Besuches zum Teil noch mit Schnee bedeckt, war sie 
einer genaueren Untersuchung noch unzugänglich. Es handelt sich 
hauptsächlich um einen Bestand, der von Molinia coerulea, Deschampsia 
flexuosa, Calluna vulgaris, Juncus squarrosus, Nardus und einzelnen 
Eriophorum-Horsten gebildet wird. Er bedeckt die austrocknenden, in 
ihrer Mächtigkeit ständig wechselnden Torfschichten. Das reichere Auf- 
treten von Sphagnen ist an die durchziehenden Wasserrunsen gebunden. 
Hier lassen sich folgende Stadien unterscheiden: 

1. Fließendes Wasser mit vorherrschender Carex rostrata, Narcissus 
pseudonarcissus, Cardamine pratensis, Cirsium palustre, Caltha palustris, 
Sphagnum recurvum u.a. 


ı Für mancherlei Unterstützung beim Besuche des Moores bin ich Herrn 
Dr. BRAUN-BLANQUET und Herrn cand. rer. nat. P. MÜLLER sehr zu Dank ver- 
pflichtet, ebenso Herrn Prof. Dr. J. PAvILLARD für die freundliche Aufnahme 
im Botanischen Institute in Montpellier. 
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2. Seichte Tümpel mit stehendem Wasser mit Carex Goodenoughii, 
Sphagnum auriculatum. 

3. In beide Gesellschaften kann Eriophorum vaginatum eindringen, 
und es entwickeln sich kleine Eriophorum-Sphagnum-Bulte mit 


Eriophorum vaginatum. Potentilla erecta. 

A angustifolium. Sphagnum acutifolium. 
Carex Goodenoughii. . cymbifolium. 
»  stellulata. Polytrichum strictum. 
Juncus squarrosus. Aulacomnium palustre. 


4. In diese Bulte dringen Calluna, Molinia und andere Heidepflanzen 
ein (Genista anglica, Nardus usw.), die Sphagnen werden verdrängt. 
Erst wenn diese trockenen Molinia-Bulte vom Wasser erodiert werden, 
ändert sich die Vegetation und die Besiedlung setzt von neuem ein. 
Eine an Hochmoore erinnernde regenerative Torfbildung fehlt. Die 
Moorbildung trägt topogenen Charakter. 

BRAUN-BLANQUET gibt noch Lycopodium inundatum, Carex flava, 
Drosera rotundifolia, Polygala serpyllacea, Viola palustris, Parnassia 
palustris, Gentiana pneumonanthe an. 

Man bekommt schon im Felde Zweifel, ob das ganze, von Molinia be- 
herrschte Moorgebiet auf dem eben beschriebenen Wege entstanden ist. 
Es erscheint wahrscheinlicher, an den Rest eines kleinen Waldmoores 
zu denken, wie dies auch die spätere Untersuchung ergab. Einige 
wenige Birken, die gegen die Dourbie zu stehen, machen einen ursprüng- 
lichen Eindruck, sind aber auch angepflanzt. 

Die Untersuchung von 5 Profilen ergab die in Abb.3 und 4 und 
Tabelle 1 dargestellten Ergebnisse. Profil I und II, die sich zeitlich 
ergänzen (wie auch aus dem nicht wiedergegebenen Profil III hervorgeht), 
sind aus diesem Grunde aneinandergezeichnet. Es läßt sich die folgende 
Waldentwicklung erkennen. 

1. Ausklang einer Birkenphase. Außer vorherrschender Birke reich- 
lich Eiche, spärlich Hasel, Kiefer, Weide, Ulme und Linde. 

2. Eichenphase. Vorherrschend Eiche, ihrer Kurve parallellaufend 
ein Anstieg der Hasel. Etwas später auch ein Anstieg der Kiefer. Linde 
und Ulme verhältnismäßig reichlich vertreten. In der 1. Hälfte Aus- 
breitung der Erle (nur zu geringen Werten), in der 2. Hälfte rasche 
Ausbreitung der Buche, spärliches Auftreten der Tanne. Die Birken- 
kurve sinkt bis auf 20—30% herab. 

3. Buchenphase. Die Buche ist 2—4mal so häufig wie die Eiche 
(bis 74%). Die Kurven der Birke, Eiche, Kiefer, Hasel, Linde und Ulme 
sinken dauernd. Die Tanne ist regelmäßig, wenn auch in geringer Menge 
(bis 4%) vertreten. In der 2. Hälfte der Buchenphase vereinzeltes Auf- 
treten des Pollens cf. Castanea und Carpinus. 
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4. Heidephase. Die Buchenkurve sinkt (bis 40%), die Kiefernkurve 
steigt an, die anderen Kurven liegen tief (am höchsten die der Eiche). 
Der Pollen von Calluna, Gramineen und Cyperaceen, der bisher nur in 
sehr geringer Menge vertreten war, steigt plötzlich zu sehr hohen Werten 
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Abb. 3. Montals, Profil I und II (oben), Profil IV (unten). 


an (Calluna bis 207%). Abies noch sehr spärlich vorhanden. Pollen cf. 
Castanea und cf. Juglans spärlich, aber regelmäßig. 

5. Kiefern-Fichtenphase. Der Pollen von Calluna, Gramineen und 
Cyperaceen sinkt wieder auf sehr geringe Werte herab, die Kiefer steigt 
weiter an (bis 64%), mit ihr erscheint die Fichte. Alle anderen Kurven 
in tiefer Lage. Abies fehlt. 
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Schichten aus den ältesten Perioden, bis zur frühen Buchenphase, 
waren nur an der Stelle größter Mächtigkeit vorhanden. Von hier aus 
hat sich die Moorbildung erst in der 2. Hälfte der Buchenzeit weiter 
ausgebreitet, war also vorher offenbar auf eine kleine, quellige Stelle 
beschränkt. Bis weit in die Buchenzeit hinein finden sich reichlich 
Holz, Rinden- und Blattreste von Betula, spärlich auch solche von Saliz. 
Intinen von Farnsporen sind häufig, Sphagnum-Sporen hingegen spär- 
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Abb. 4. Montals, Profil V. 


lich, meist 5—10%, in den obersten Proben eher etwas häufiger. Cypera- 
ceenpollen ist durchwegs reichlich vorhanden, vor der Heidephase 20 bis 
60%, in dieser bis 180%. In allen Proben (schon jenen der Birkenphase), 
aber äußerst spärlich (bis 4%) tritt Pollen von Erica arborea auf. An- 
derer Ericaceenpollen (außer Calluna) ist ebenfalls selten, meist nicht 
über 3%, er dürfte zum Teil von Erica cinerea stammen. In den meisten 
Proben, aber sehr spärlich, wurde auch Pollen cf. Fraxinus gefunden. 
Besonders in den tieferen Schichten von Profil V trat in größerer Menge 
(bis 9,3%) ein vielleicht zu Caltha gehöriger Pollen vom Ranunculaceen- 
typ auf. Regelmäßig (bis 4%) war zu allen Zeiten solcher von Succisa 
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pratensis zu finden. (Die Art ist von diesem Standort nicht angegeben.) 
Alle übrigen Kräuterpollen zusammen erreichten maximal 35%. 

Außerdem wurden festgestellt: 

In der Birkenphase: Reste von Equisetum sp. 

In der Eichenphase: 1 Samen von Viola palustris, Epidermis cf. 
Phragmites, 1 Frucht von Carex stellulata, Sporen von Polypodium 
vulgare, Tilletia Sphagni, 1 Pollen cf. Vaccinium (dünnwandig, sehr 
schwach gekörnt, 30—33 u). 

In der Buchenphase: Blätter von Sphagnum cymbifolium, Polytri- 
chum sp., Sporen von Polypodium vulgare, Tilletia Sphagni, Gehäuse 
von Ditrema flavum, Pollen cf. Polygonum bistorta. 

Zu dieser Zusammenstellung ist folgendes zu bemerken: 

1. Das Moor hatte immer topogenen Charakter. Bis in die Buchenzeit 
hinein war es von einem Birkenbruchwald mit spärlichen Weiden be- 
standen, in dessen Unterwuchs quellige, flachmoorartige Stellen (mit 
Equisetum, Phragmites?, Caltha?, Viola palustris, Polygonum bistorta?), 
oligotrophe, kleine Sphagneten mit Sphagnum cymbifolium u.a., farn- 
reiche Gesellschaften und wahrscheinlich auch trockenere Flecken, viel- 
leicht mit Molinia, wechselten. Erst im Laufe der Buchenzeit.ging die 
Birke, vielleicht schon unter kulturellem Einflu8, zuriick und verschwand 
spater vollständig. Molinia breitete sich auf den obersten, vollständig 
zersetzten Torfschichten aus. 

2. Die Birkendominanz der Birkenphase kann nicht auf lokale Häufig- 
keit der Birke auf dem Moore zurückgeführt werden, da die Moorbildung 
zu dieser Zeit noch auf einen sehr kleinen Raum beschränkt war, der 
Birkenpollen in diesen Schichten aber dreimal so häufig ist als jener 
der Eiche, während er später, in der Eichenphase, trotz reichlicher 
Holzreste im Torf hinter dem Eichenpollen zurückbleibt. Die Birke muß 
damals noch ausgedehnte Bestände in dieser Höhenlage gebildet haben, 
wir haben es offenbar mit dem Ausklang einer Birkenzeit zu tun, wäh- 
rend dem die Eiche langsam in die Birkenbestände eindrang. Dafür 
spricht auch das völlige Zurücktreten der Erle in der untersten Probe. 
Der Pollen der Erle, Buche und Tanne fehlt den untersten Proben von 
Profil V allerdings nicht vollständig. In der untersten Probe wurden 
bei Durchsicht von 900 Pollen 1 Pollen von Fagus, 3 von Alnus ge- 
funden, in der folgenden bei Durchsicht von 1050 Pollen 3 Pollen von 
Fagus, 1 von Abies. Man darf hieraus aber keineswegs auf ein geringes 
Vorkommen dieser Arten zu dieser Zeit schließen, bei der geringen 
Mächtigkeit und starken nachträglichen Durchwurzelung dieser Schich- 
ten (10—20 cm) kann der Pollen erst später soweit eingesunken sein. 

3. Uber die Artzugehörigkeit des Eichenpollens läßt sich leider nichts 
sagen. Da aber Pollen von Erica arborea schon von der untersten 
Probe an auftritt, darf man vermuten, daß solcher von Quercus ilex in 
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geringer Menge ebenfalls vorhanden ist. Die Höchstwerte der Hasel 
dürfen nicht als ,,Corylus-Maximum“ betrachtet werden, da die Kurve 
ganz der Eichenkurve folgt!. Mit dem Aufstieg des Eichenwaldes rückte 
auch die Hasel, wahrscheinlich als Unterwuchs lichterer Bestände, in 
höhere Lagen empor. Der Kiefernpollen dürfte bis in die Buchenzeit 
Pinus silvestris angehören, die wahrscheinlich von der atlantischen Seite 
im Dourbietal vordrang. 

4. Das spärliche, aber recht regelmäßige Auftreten der Tanne, schon 
von der ersten Ausbreitung der Buche an, läßt sich bei der dichten Be- 
waldung der Buchenphase nicht durch Ferntransport erklären. Der 
Tannenpollen tritt in einigen Proben so reichlich auf, wie in den sub- 
rezenten Proben der Hochmoore der Monts Dore. Nach BRAUN-BLAN- 
QUET (1923, S. 168) fehlt Abies heute den westlichen Sevennen vollständig. 
Sie tritt erst in einer Entfernung von etwa 50 km in einem einzigen Be- 
stande auf der NO-Seite des Mont Lozère in 1200—1400 m Höhe und 
dann erst wieder spärlich auf den Nordhängen der Massive der Margeride 
und der Monts d’Aubrac auf. Auch in der Auvergne ist sie heute vor- 
wiegend auf die Talschlüsse in Nordlage beschränkt, war hier aber früher 
sehr häufig und wurde später von der Buche zurückgedrängt. Die Tanne 
hat also zu Beginn der Buchenphase einen Vorstoß nach Süden bis in die 
Sevennen unternommen, hat sich hier im Bereich der Buchenwälder in 
geringer Zahl gehalten und ist vielleicht erst im Laufe der großen Wald- 
rodungen unmittelbar oder infolge der ungünstiger werdenden lokal- 
klimatischen Bedingungen vernichtet worden. 

5. Innerhalb der Buchenphase lassen sich 2 Abschnitte unterscheiden. 
Während des ersten ist das Verhältnis der Buche zur Eiche etwa wie 
2:1, während des zweiten aber wie 4:1. Das kann durch ein Her- 
abrücken der Buchenwälder in tiefere Lagen oder aber durch eine 
Zerstörung des Eichengürtels noch vor der Heidephase, etwa durch 
Rodungen in tieferen Lagen, erklärt werden. Abgesehen davon, daß 
sich kein entsprechender Anstieg von Erica arborea und Castanea nach- 
weisen läßt, erscheint die erstere Deutung auch aus anderen Gründen 
wahrscheinlicher. Die Vorherrschaft der Eichenwälder während der 
Eichenphase in einer Höhenlage von 1300 m (und wahrscheinlich noch 
höher) spricht dafür, daß die klimatischen Verhältnisse für diese Arten 
damals günstiger waren als heute, wo nur vereinzelte Bäume in besonders 
günstiger Lage bis 1270—1320 m hinaufreichen. Auch tritt der Pollen 
von Tilia und Ulmus während der ersten Hälfte der Buchenphase noch 
regelmäßig mit einigen Prozenten, später aber nur mehr ganz ver- 
einzelt auf. Tilia platyphyllos steigt aber heute nur bis 1150 m, Ulmus 

1 Dies gilt übrigens auch für das von KELLER aus den östlichen Pyrenäen 


mitgeteilte Diagramm und für solche vom Südfuß der Alpen und ist bei regionalen 
Vergleichen zu berücksichtigen. 
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montana allerdings bis 1400 m. Es scheint daher, daß die erste Hälfte 
der Buchenphase noch der postglazialen ‚,Wärmezeit‘‘ angehört und spä- 
ter eine Ausdehnung des Buchengürtels in tiefere Lagen erfolgte. Gleich- 
zeitig setzte eine stärkere Vermoorung ein!. 

6. Der plötzliche Anstieg des Cyperaceenpollens auf das 3fache, des 
Gramineenpollens auf das 4—5fache, des Calluna-Pollens auf das 100 bis 
200fache der früheren Werte kann nur durch die weitgehende Zerstörung 
des Buchengürtels durch den Menschen und die Ausbreitung der Calluna- 
Heiden und Naraus- Weiden an seiner Stelle erklärt werden. Da das 
Moor durch die Aufforstungen der letzten Jahrzehnte aber wieder voll- 
ständig von Wald umschlossen wurde (Pinus, Picea), tritt bezeichnender- 
weise der Bestand dieser Heiden, die auch heute noch weite Gebiete der 
Sevennen überziehen, in den jüngsten Schichten nicht mehr in Er- 
scheinung. 

7. Das erste Auftreten des Pollens cf. Castanea und Juglans kurz vor 
und während der Heidephase bestätigt die Ansicht von MATHIEU u. 
FLICHE und BRAUN-BLANQUET, daß Castanea hier nicht ursprünglich 
ist, sondern, wahrscheinlich erst zur Römerzeit, eingeführt wurde. 


IL. 


Wir wissen bis heute nicht, was mit der mitteleuropäischen Vegetation 
während der letzten Eiszeit geschehen ist. Bis nahe an die Nordgrenze 
der Mittelmeerländer kann nach den bisherigen Mooruntersuchungen von 
einer geschlossenen mitteleuropäischen Waldvegetation während der 
letzten Eiszeit nicht die Rede sein. Aber das Mediterrangebiet zwischen 
den Pyrenäen, den Sevennen und den provenzalischen Alpen schien 
immer besonders geeignet, als wichtiges Rückzugsgebiet dieser Vegetation 
im Eiszeitalter zu gelten. Eine Reihe von Paläoendemismen bestätigt 
die günstigen Bedingungen, die hier einer Erhaltung südlicherer Arten 
gegeben waren, wenn auch die Funde von Ren, Murmeltier und Stein- 
bock im Magdalenien der unteren Languedoc zur Vorsicht mahnen 
(Angaben bei BRAUN-BLANQUET 1923). 

Die Süd-Sevennen stehen heute bereits unter dem klimatischen Ein- 
fluß des Mittelmeerbeckens. Seine Seewinde bestimmen die hohen Nieder- 





ı Doch sind die Anzeichen für die postglaziale Wärmezeit in den Sevennen 
nicht eindeutig. So macht mich Herr Dr. BRAUN-BLANQUET (in litt.) darauf auf- 
merksam, daß das immer noch reichliche Auftreten der Birke und die im Ver- 
hältnis zur Buchenzeit eher geringeren Werte der wärmeliebenden Alnus gluti- 
nosa und Erica arborea während der Eichenzeit gegen die angeführte Deutung 
sprechen. Man könnte daher versuchen, die Verhältnisse nur durch den Wechsel 
der Konkurrenz vor und nach Ausbreitung der Buche zu erklären. Ein end- 
gültiger Entscheid dürfte für die Sevennen nicht leicht zu erlangen sein. Doch 
sind die Beweise für eine postglaziale Wärmezeit in der Auvergne wohl ein- 
deutig und dies scheint mir doch für die oben angeführte Auffassung zu sprechen. 








Über die Waldgeschichte der Süd-Sevennen. 653 


schläge, während die Westwinde, die Mitteleuropa den Regen bringen, 
hier bereits als trockene Winde über das Gebirge hinwegstreichen. Wären 
die Süd-Sevennen, die bereits außerhalb des glazialen Vergletscherungs- 
gebietes des französischen Zentralplateaus liegen, während der letzten 
Eiszeit ähnlich niederschlagsreich wie heute und an ihrem Fuße von 
der zurückgedrängten mitteleuropäischen Vegetation umgeben gewesen, 
dann hätte in der Nacheiszeit ein Emporrücken der Vegetationsstufen 
entsprechend ihrer heutigen Gliederung erfolgen müssen. Hinter der 
Birke, die heute noch in der Auvergne mit Sorbus-Arten über der Wald- 
grenze auftritt, hätte gleich der Buchengürtel nachfolgen müssen. 

Dies ist nicht der Fall. Erst lange, nachdem Eichenwälder, wahr- 
scheinlich mit mediterranen Elementen in tieferer Lage (Erica arborea), 
bis über ihre heutige Grenze gestiegen waren, breitete sich die Buche 
aus. Hieran können bei dem kleinen Raume, innerhalb dessen hier 
Höhenunterschiede über 1000 m auftreten (Abb. 2), weder bessere biolo- 
gische Verbreitungsbedingungen, noch bei der beträchtlichen Zeitdauer 
(Diagrammlage!) biotische Sukzessionsverhältnisse die Schuld tragen. 
Der Buchengürtel hat im Spätglazial und frühen Postglazial den Süd- 
Sevennen vollständig gefehlt. 

Man könnte vielleicht noch annehmen, die Klimaverbesserung vom 
kühlen Spätglazial zur Wärmezeit wäre so plötzlich eingetreten, daß das 
untersuchte Moor schneller, als sich der Buchengürtel entwickeln konnte, 
unter seine untere Grenze geraten sei. Heute liegt die untere Grenze 
des Buchengürtels zwischen 1000 und 1100 m auf der Südseite, um 
900 m auf der Nordseite. Rechnen wir, wie in den Alpen, mit einer 
Erhöhung der Waldgrenze von 200—400 m, dann lag das Moor zur 
Wärmezeit etwa an der unteren Grenze des Buchengürtels, aber wenig- 
stens die Nordhänge der nahen, 1400 m übersteigenden Gipfel hätten 
Buchenwälder tragen müssen. Dann könnte aber der Buchenpollen 
während der ersten Hälfte der Eichenphase nicht fast (oder vollständig?) 
fehlen. Außerdem würde dies eine sehr frühe ,,Klimaverschlechterung* 
voraussetzen, für die sonst keine Anhaltspunkte vorliegen. 

Man hat in letzter Zeit angenommen, daß das Klima der borealen 
und frühatlantischen Zeit noch weit über die Grenzen Mitteleuropas 
buchenfeindlich war, so daß die Buche, trotz einer schon sehr weiten 
sporadischen Verbreitung, noch nirgends, selbst nicht zu lokaler Vor- 
herrschaft gelangen konnte. Kontinentale Züge im Klimacharakter, 
etwa Winterfröste, sollen hier hemmend gewirkt haben (RUDOLPH 1930). 
Es ist wohl nicht möglich, diese Annahme auch auf die Eichenphase 
der Sevennen auszudehnen: Die klimatischen Verhältnisse der heutigen 
Buchenostgrenze in die Sevennen zu verlegen, bedeutete eine Konti- 
nentalisierung Europas von einem nach dem Verschwinden der Eisdecke 
kaum zu begründenden Ausmaß und bliebe zudem mit dem Auftreten 
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der mediterranen Vegetation in den Sevennentälern unvereinbar. Es 
bleibt nur die Annahme übrig, daß Buche und Tanne schon während 
des Spätglazials, im Gegensatz zur Eiche, Linde, Ulme und Hasel, in 
und am Fuße der Sevennen keine zusagenden Lebensbedingungen fanden 
und in dieses Gebirge erst in einem späteren Abschnitt der Postglazial- 
zeit wieder eindrangen. 

Es ist heute noch nicht möglich, eine zureichende Erklärung hierfür 
zu erweisen. Doch ist unter anderem zu bedenken, daß gerade eine aus- 
gesprochene Vorherrschaft von Westwinden, wie sie für die nördlichen 
Mittelmeerländer während der Vereisungen anzunehmen ist, hier zur 
Ausbildung begrenzter Trockengebiete im Regenschatten der Gebirge 
führen konnte. Hand in Hand mit der beträchtlichen Temperatur- 
erniedrigung und Herabdrängung der Vegetationsstufen, die noch für 
das spätglaziale Magdalenien nach dem Vorkommen von Ren und 
Murmeltier in der mediterranen Languedoc anzunehmen ist, könnte dies 
eine Erhaltung der Buche und Tanne in diesem Abschnitt des Mediterran- 
gebietes während des Spätglazials ausgeschlossen haben. Nehmen wir 
für die Waldgrenze der letzten Eiszeit eine Herabdrängung um 1000 m 
an, dann hätte sie, die heute in den Sevennen zwischen 1500 und 1600 m 
zu suchen ist, damals etwa bei 600 m gelegen. Zum gleichen Ergebnis 
gelangt man, wenn man mit PENCK eine glaziale Schneegrenze von 
1400—1500 m und einen Abstand von dieser zur Baumgrenze von 800 m 
annimmt. 

Damit gelangen wir aber zur Frage, ob die Annahme einer so be- 
deutenden Beeinflussung der Vegetation der Sevennen durch die letzte 
Eiszeit mit der floristischen Svellung des Gebirges in Einklang zu bringen 
ist. Nach den ausgedehnten Untersuchungen und der umfassenden 
Darstellung dieser Fragen durch BRAUN-BLANQUET läßt sich kurz fol- 
gendes sagen. Soweit wir bei den Paläoendemismen, einzelnen Neoende- 
mismen und ausgesprochenen Reliktstandorten mediterraner Pflanzen 
annehmen müssen, daß sie entweder das ganze Eiszeitalter oder wenig- 
stens die letzte Eiszeit in den Sevennen überdauert haben, handelt es 
sich außer einigen Arten pyrenäisch-alpinen und eurosibirischen Stammes 
durchwegs um mediterran-montane Arten, die in ihrem Verbreitungs- 
gebiet bis zu beträchtlichen Höheri emporrücken und in den Sevennen 
Felsenstandorte besiedeln, wo die lokalklimatischen Verhältnisse auch 
ein Überdauern der Glazialperioden in der Nähe der damaligen Wald- 
grenze ermöglichen mußten. Die Hauptmasse der mediterranen Flora 
aber kann ihre Verbreitung nach BRAUN-BLANQUET auch unter den 
heutigen oder heutigen ähnlichen Verhältnissen erreicht haben. Wir 
werden freilich annehmen dürfen, daß sie durch die postglaziale Wärme- 
zeit in ihrer Verbreitung begünstigt wurde. Dagegen dürfte diese die 
Erhaltung des alpinen Elementes in den Süd-Sevennen erschwert haben, 
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und es erscheint wiederum bezeichnend, daB auch die alpinen Arten der 
Süd-Sevennen ihre Standorte vorzugsweise an Felskämmen höherer Lagen 
und in den Quellfluren und Felsen feuchter Schluchten haben, wo sie 
durch die höhere Lage der Waldstufen weniger gefährdet wurden. Der 
Florencharakter der Sevennen spricht somit keineswegs gegen eine weit- 
gehende Herabdrängung und teilweise Verdrängung der Vegetations- 
stufen dieses Gebirges während der Eiszeiten. 


III. 


Die Annahme, Buche und Tanne hätten im Spätglazial in einem 
weiten Bereich um die Sevennen gefehlt, ist nicht leicht vereinbar mit 
der in letzter Zeit besonders von RUDOLPH auf Grund einer eingehenden 
Prüfung des paläontologischen Materials gewonnenen Anschauung, daß 
beide Bäume in Mitteleuropa im Spätglazial schon eine weite, aber höchst 
sporadische Verbreitung besaßen. Es scheint daher nötig, diese Annahme 
weiter zu prüfen. Dies soll im folgenden auf Grund einer Untersuchung 
des Hochmoores „La Barthe‘ in der Auvergne, die bereits 1926 aus- 
geführt, aber nur zum Teil veröffentlicht wurde, versucht werden. 

Aus diesem Hochmoor, das in 1180—1200 m Höhe in der heutigen 
Buchenstufe der Monts Dore südlich vom Puy de Sancy liegt, wurde ein 
von G. E. ERDTMAN gezähltes Diagramm bereits veröffentlicht (Denıs- 
ERDTMAN-FIRBAS, S. 208). Es handelt sich um ein echtes Hochmoor, 
das sich über dem Verlandungstorf eines von BRUYANT näher beschrie- 
benen Seebeckens entwickelt hat. Die heute noch sehr unausgegli- 
chenen hydrographischen Verhältnisse führten in jüngerer Zeit zu einer 
natürlichen Drainage und teilweisen Verheidung des Moorgebietes, in 
deren Rahmen die Clamouze ihr Bett tief in die Moorschichten einge- 
schnitten und so sehr interessante Profile freigelegt hat. Zwei dieser 
Profile ergänzen in einigen Punkten die im Diagramm Erprmans dar- 
gelegten Verhältnisse, so daß ihre Mitteilung nunmehr nachgetragen 
werden soll. 

Profil I, im nördlichsten Teile des Moores am rechten Ufer der 
Clamouze, zeigte folgenden Aufbau. 

0— 10cm sandiger Ton mit Equisetum limosum. 
10— 30 cm Melosirenreiche Diatomeengyttja mit Equisetum limosum, 
ohne Phragmites. 
30— 90 cm Phragmites-Torf mit Melosiren und Holzresten von Betula 
und Salix, H 8. 
9%0—'.10 cm grober vulkanischer Sand. 
110—235 cm Phragmites-Torf mit Melosiren, zuoberst auch Cyperaceen- 
reste und Holz, H 8—9. 
235—435 cm Bachschotter, wahrscheinlich von der Clamouze. 
Der heutige Wasserspiegel (Mai 1926) bei 50cm des Profils. 
Planta Bd. 13. 43a 
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Profil II, etwa in der Mitte des Moores am linken Ufer der Clamouze, 

ergab vom Wasserspiegel an: 
0— 75cm toniger Phragmites-Torf mit vielen Resten von Diatomeen, 
Cladoceren und Equisetum limosum, H 8—9. 
75— % cm vulkanischer Sand. 
90—110 cm Carex-Torf mit spärl. Phragmites, H 7. 
110—140 cm Carex-Torf mit Eriophorum, Scheuchzeria und Betula, H 6. 
140—180 cm Eriophorum-Sphagnum-Torf mit Reisern, vorherrschend 
Sph. medium, spärlich cuspidata, H 8—9. 
180—380 cm Sphagnum-Torf mit spärlichem Eriophorum und Reisern, 
zuunterst vorherrschend medium, oben acutifolia, H 4—5. 

Die Diagramme (Abb. 5, 6) lassen erkennen, daB die Schichten vulka- 
nischen Sandes in beiden Profilen gleichzeitig vor und zum Teil während 
der ersten Ausbreitung der Buche und Tanne abgelagert wurden. 

Die jüngeren Schichten gehören einer Buchen-Tannenperiode an, 
innerhalb derer sich, wie in allen bisherigen Diagrammen aus der 
Auvergne, ein älterer Abschnitt mit vorherrschender Tanne von einem 
jüngeren mit vorherrschender Buche abhebt. Die älteren Schichten 
unter der Sandschicht entstammen der Eichenperiode, mit zwei aus- 
geprägten Gipfeln der Haselkurve, und älteren Abschnitten, denen in 
Profil I ein Maximum von Salix und Pinus entspricht. Von den beiden 
Höchstständen der Haselkurve, die in den anderen untersuchten Mooren 
viel weniger ausgeprägt sind, entspricht der ältere ungefähr dem Maxi- 
mum der Ulme, die unmittelbar nach der Eiche auftritt, der jüngere 
der erst später erscheinenden Linde. Erst gegen das Ende der Eichen- 
periode finden wir auch den Pollen der Erle. 

Es ist nun eine schwerwiegende, für die Beurteilung der Waldge- 
schichte der Auvergne grundlegende Frage, aus welchen Gründen der 
Pollen der Buche und Tanne den eichenzeitlichen Schichten der Auvergne- 
moore fehlt. Nur in der Detritusgyttja des Lac Bourdouze konnte 
ERDTMAN vereinzelte Abies-Pollen noch etwa 15 cm unter der rationellen 
Pollengrenze (also vor dem starken Anstieg der Kurve) feststellen. 
Folgen wir den Gedankengängen RuDoLrHs und auch seiner für die 
Auvergne angenommenen Datierung, dann müssen wir annehmen, daß 
während der ausgesprochenen (borealen) Vorherrschaft der Eichen- 
wälder in der hohen Auvergne die Buchen und Tannen, die damals be- 
reits durch ganz Mitteleuropa sporadisch verbreitet gewesen sein sollen, 
in diesem Gebiet nur aus klimatischen Gründen zurückgehalten waren, 
aber doch schon vorkamen. Kontinentale Züge im Klimacharakter 
wären dafür verantwortlich zu machen. Wieder muß man hier die Ein- 
wände erheben, die schon hinsichtlich der Sevennen genannt wurden: 
Es ist kaum vorstellbar, daß das Klima der hohen Auvergne damals 
für Buchen und Tannen ‚‚kontinentaler‘‘ gewesen sein soll, als dies etwa 
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das heutige Klima der Ostkarpathen ist, und die Möglichkeit, die hohe 
Lage der Vegetationsgrenzen während der postglazialen Wärmezeit zur 
Erklärung heranzuziehen, versagt hier noch mehr als in den Sevennen. 
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Abb. 5. La Barthe, Profil I. 


Heute liegt die obere Grenze der Eichenstufe etwa bei 900 m, während 
die das Moor umschlieBenden Höhen alle über 1400 m liegen und der 
Puy de Sancy bis 1886 m ansteigt. Das Emporrücken der Vegetations- 
stufen kann hier unmöglich die Buchenstufe ausgelöscht haben. 
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Abb. 6. La Barthe, Profil II. 
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Aber selbst wenn klimatische Gründe, Frostgefährdung, Trockenheit 
den Eichenwäldern und Haselgebüschen die Vorherrschaft über weite 
Gebiete gesichert hätten, müßten wir doch wohl in geschützten Lagen 
ein vereinzeltes Vorkommen der ozeanischeren Bäume annehmen, das 
sich wenigstens in ganz vereinzeltem Auftreten des Pollens dieser Arten 
verraten müßte, wie dies ja die Hypothese fordert. Denn da dieses 
„vereinzelte Vorkommen‘‘ wegen der Vergletscherung des Gebirges doch 
erst postglazial erworben sein kann, müßte es ja auch ungefähr die 
Dichte besessen haben, die den besonderen Anforderungen an die Stand- 
ortsverhältnisse entsprach. Da gelangt man aber zu überraschenden 
Ergebnissen: . 

In der Probe 4 von Profil I, die unmittelbar vor dem Tilia-Anstieg 
liegt, wurden 8266 Pollen (einschließlich Corylus) gezählt, ohne daß 
ein einziger Pollen von Fagus, Abies, Tilia und Alnus gefunden worden 
wäre. Ist es vielleicht noch möglich, daß ein verdrückter Alnus- Pollen 
dabei übersehen worden sein konnte, so ist eine solche Vermutung für 
die drei anderen Arten vollständig auszuschließen. Wollte man dies 
klimatisch deuten, dann müßte man annehmen, daß die klimatischen 
Verhältnisse während der ersten Hälfte der Eichenperiode nicht nur 
der Tanne und Buche, sondern auch der Linde (und wahrscheinlich 
auch der Erle) eine Ausbreitung unmöglich machten, während Eiche, 
Ulme, Hasel und Birke nicht beeinflußt wurden. Es fällt schwer sich 
eine Vorstellung von einem solchen Klima zu bilden. Soll etwa der 
kontinentale Charakter dieser Periode außer der Tanne und Buche auch 
die Linde ausgeschlossen haben, die sich doch in Mittel- und Osteuropa 
vor oder mit der Eiche ausbreitete? 

Zählt man alle eichenzeitlichen Proben zusammen, die in La Barthe 
durchgezählt wurden, dann sind es 10369 Pollen, unter denen noch 
kein Buchen- und Tannenpollen zu finden war. Aber auch bei weiterer 
Durchsicht ist die Tanne nicht zu finden. Es wurde nämlich von Probe 5 
in Profil I und von Probe 4 in Profil II noch eine größere Anzahl von 
Präparaten durchgesehen, wobei (bei schwächerer Vergrößerung) nur auf 
Abies geachtet und die Pollenzahl nach der durchschnittlichen Pollen- 
dichte berechnet wurde. Hierbei wurde aber unter mindestens 25 000 
Pollen (einschließlich Corylus) noch keiner von Abies gefunden, der 
somit im ganzen unter mindestens 35 000 Pollen der Eichenperiode fehlte. 
Das sind aber Zahlen, bei denen man schon mit Ferntransport aus 
weiten Gebieten rechnen muß, wenn man endlich einen Pollen findet. 
Das zeigt die folgende Berechnung. 

Es liegt heute eine Reihe umfangreicher Mooruntersuchungen aus 
verschiedenen Gebieten Nord- und Westdeutschlands außerhalb der 
heutigen Verbreitungsgrenzen der Tanne vor, wie diese auf Grund 
historischer, forstlicher und vegetationskundlicher Untersuchungen fest- 

Planta Bd. 13. 43b 
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gestellt wurden (DENGLER u.a.). Hierbei wurde Tannenpollen in 
Schichten, die der Buchen-Tannenzeit Süddeutschlands und der deut- 
schen Mittelgebirge entsprechen (spätatlantisch, subboreal, subatlan- 
tisch) öfters, und zwar in folgender Häufigkeit gefunden: 

Das Verhältnis des Tannenpollens zum gesamten Waldbaumpollen 





Coryius in dee: Zahl der gefundenen 
Abies-Pollen 

Rhön (OvERBEck u. RUDOLPH) . . . . . . . . 1 : 69 viele 
im Vogelsberg ((Scumirz) . . . . . . . . . . 1 : 72 viele 
im Münsterland (Koch)... . . . . . . . . . 1 : 2652 (6) 
in Nordwestdeutschland, und zwar :1 
zu beiden Seiten der Niederweser (OVERBECK) . . | : 2880 (3) 
an der Unterelbe, Reg.-Bezirk Stade (SCHUBERT u. 

renee. nan. Aue delice « 1 : 3173 (21) 
zwischen Jadebusen u. Dollart (Scumirz) . . . . 1 : 2594 (4) 
auf der Insel Föhr (ERNST), und zwar: 

in vorwiegend atlantischem Torf . . . . 1: 6465 (2) 

” ” subatlantischem marinen 

Schlick, Ferntransport-Auslese! . . . 1: 731 (9) 

in Ostpreußen i. d. Zehlau (Gams-Ruorr) . . . . 1 : 8660 (2) 


Der Tannenpollen wird also, wie nicht anders zu erwarten, um so 
seltener, je weiter wir uns vom heutigen Tannengebiet entfernen. Es mag 
dahingestellt bleiben, ob seine noch recht beträchtliche Häufigkeit in 
der Rhön und im Vogelsberg, die bereits außerhalb der Tannengrenze 
liegen sollen, nicht doch auf eine sporadische Verbreitung der Tanne in 
diesen Gebirgen zurückgeht, wie dies auch RupoLrH für die Rhön 
annehmen möchte. Es ist wohl mehr als wahrscheinlich. Nordwest- 
deutschland und Ostpreußen aber liegen jedenfalls weit außerhalb des 
Gebietes der Tannenverbreitung (300—400 km), und es wird allgemein 
angenommen, daß der Tannenpollen dorthin nur durch Ferntransport 
gelangt sein kann. Trotzdem ist er dort bedeutend häufiger, in Nord- 
westdeutschland mindestens zehnmal so häufig, als in der Eichenzeit der 
Auvergne! 

Die schon an und für sich recht unwahrscheinliche Annahme, daß 
Buche und Tanne während der Eichenperiode in der Auvergne zwar 
vorhanden, aber aus klimatischen Gründen sehr zurückgehalten waren, 
wird somit bei näherer Untersuchung noch unwahrscheinlicher, da sich 
nicht der geringste Anhaltspunkt für ein solches sporadisches Vor- 
kommen feststellen läßt. Die mitgeteilten Zahlen sprechen im Gegenteil 
entschieden dafür, daß beide Bäume, vor allem aber die Tanne, dem 
Gebirge damals noch vollständig fehlten. Gleiches ist aber auch für die 
Linde während des ersten Abschnittes der Eichenperiode anzunehmen. 


ı Für die freundliche Überlassung dieses noch unveröffentlichten Materials 
möchte ich den Bearbeitern auch an dieser Stelle nochmals danken, ebenso Frau 
Dr. S. Ruorr, die mir die absoluten Pollenzahlen aus der Zehlau mitteilte. 
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Das absolute Fehlen des Tannenpollens wirkt hierbei um so überraschen- 
der, als dieses Gebiet nach DENGLER, RUDOLPH u. a. im heutigen Optimal- 
bereich des Baumes liegt, wo (RupoLrH 1930, S. 137) die klimatischen 
Bedingungen für ihn immer relativ günstig gewesen sein sollen. Soll doch 
die Tanne an diesem westlichen Flügel schon während der borealen Hasel- 
zeit eine starke Verbreitung besessen haben (Pyrenäen, Jura), während 
sie weiter östlich und nordöstlich erst ganz vereinzelt auftrat! 

Es müssen .also die Bedingungen für die postglaziale Einwanderung 
einzelner Waldbäume ins französische Zentralplateau doch recht ver- 
schieden gewesen sein und die Länge des Wanderweges und die für das 
Durchzugsgebiet geltende biologisch, edaphisch und klimatisch bedingte 
Ausbreitungsgeschwindigkeit eine grundlegende Rolle für die nacheiszeitliche 
Waldentwicklung dieser Gebirge gespielt haben. Dieses Ergebnis aber 
mahnt gegenüber einer allzu weitgehenden klimatischen Deutung der 
Abfolge der postglazialen Waldperioden auch in anderen Landschaften 
zu vorsichtiger Zurückhaltung. 


Anhang: Über die Bestimmung einiger Pollen. 

Ericaceen: Der Pollen einzelner Gattungen und Arten ist unter Um- 
ständen, wenn nicht sehr viele Arten in Frage kommen, recht gut zu 
unterscheiden. Die für das Gebiet in Betracht kommenden Erica-Arten 
sind alle durch eine sehr regelmäßige, tetraedrische Anordnung der 
Einzelpollen und drei deutliche, scharf gezeichnete, umrandete Keim- 
falten an jedem ausgezeichnet. Die Membran ist mehr oder weniger 
deutlich gekörnt. Die atlantischen Arten haben größere, die mediterranen 
kleinere Pollen. 

Erica cinerea: 36—50 u, dünnwandig (< 1 u), sehr fein und zart 
gekörnt. (Atlantisch, in den Sevennen besonders in den Sarothamnus- 
heiden verbreitet.) 

Erica vagans: 29—35 u, die Einzelpollen ziemlich stark gerundet und 
stärker hervortretend als bei den anderen Arten, schwach gekörnt. 
(Atlantisch, nur an einigen wenigen Standorten im Zentralmassiv.) 

Erica tetralix: 32—42 u, Falten sehr tiefgreifend, stark umrandet, 
an der Spitze manchmal fast zusammenstoßend, sehr deutlich und grob 
gekörnt. (Atlantisch, nur in der Auvergne häufiger, in den Sevennen 
fehlend.) . 

Erica arborea (Abb. 7, 1): 20—30 u, regelmäßig, schwach gekörnt. 
(Mediterran, häufig und vorherrschend.) 

Erica scoparia: 23—29 u, dickwandig (1—1,5), deutlich gekörnt. 
(Mediterran, stellenweise vorherrschend.) 

Erica multiflora: 26—32 u, schwach gekörnt. (Mediterran, seltener.) 

Die Pollen der Vaccinien haben mit den Hrica-Arten die regelmäßige 
tetraedrische Anordnung und die drei scharf gezeichneten Keimfalten 
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gemeinsam, sind aber im allgemeinen viel dünnwandiger und größer 
als die Pollen der mediterranen Erica-Arten. Die Größen sind: Vacei- 
nium myrtillus 32—38 u, V. oxycoccos 32—40 u, V. uliginosum 32—38 u, 
V.vitis idaea 29—34 u. Die drei erstgenannten Arten sind sehr dick- 





5a 


Abb.7. 1 Erica arborea, 2 Calluna vulgaris, 3 Castanea 
vesca, 4 Juglans regia, 5 Succisa pratensis. 


dünnwandig und sehr 
schwach gekörnt, V . vitis 
idaea aber dickwandiger 
und stärker gekérnt und 
vondenatlantischen Eri- 
ken wohl nicht leicht zu 
unterscheiden. Die an- 
deren Vaccinien sind un- 
tereinander wohl nicht 
zu unterscheiden. 

Calluna vulgaris (Ab- 
bild.7,2): 32—44 u, von 
den anderen Ericaceen 
leicht zu unterscheiden 
durch die viel weniger 
regelmäßige, oft nur 
noch undeutlich tetra- 
edrische Anordnung der 
kugeliggerundeten, stär- 
kerhervortretendenEin- 
zelpollen. Diesemit meist 
vier recht unscharf be- 
grenzten Austrittsstel- 
len, die Wände mäßig 
verdickt und stark ge- 
körnt. 

In fossilem Zustand 
lieBen sich die Pollenvon 
Calluna ohne Schwierig- 
keiten identifizieren. Als 
Pollen von Erica arbo- 
rea wurden solche ange- 
führt, die 20—26 u groß 


waren und mit der Art vollständig übereinstimmten. Sie waren in allen 
Schichten spärlich zu finden, in der Heidephase am häufigsten. Ihre 
Zugehörigkeit zu den mediterranen Erica-Arten steht außer Zweifel. 
Hingegen ist es möglich, daß einige Pollen auch zu E. scoparia gehörten. 
Da diese Art aber im Gebiete hinter E. arborea doch sehr zurücktritt 
(im Aigoualmassiv fehlt sie nach BRAUN-BLANQUET), kann es sich nur 
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um einen sebr geringen Prozentsatz handeln. Die aus den Funden ge- 
zogenen Schlüsse können dadurch nicht berührt werden. Die übrigen 
Ericaceenpollen, die ebenfalls in geringer Zahl gefunden wurden, gehörten 
fast ausschließlich dem Erica-Typus an. Einige dürften noch von E. 
arborea stammen, andere waren größer und dürften zu E. cinerea ge- 
hören. Ein sicheres Urteil ist aber hier nicht möglich. 

Juglans regia: 32—48 u, kugelig, recht dünnwandig (1—1,3 u), glatt, 
mit einer größeren Zahl, meist 12—15, mehr oder weniger regelmäßig 
verteilter, schwach beringter Poren. Hellgelblich-braun. Die fossilen 
Pollen stimmen mit den rezenten vollständig überein. Die Richtigkeit 
der Bestimmung wird nach dem zeitlich beschränkten, wenn auch sehr 
vereinzelten Auftreten sehr wahrscheinlich, wenn auch das Vorkommen 
konvergenter Typen nicht ausgeschlossen ist. 

Castanea vesca: sehr klein, 11—17 u lang, 8—14 u breit, ellipsoidisch 
oder gegen die beiden Pole etwas stumpf-kegelig verjüngt, dreifaltig und 
in Polansicht durch diese Falten stark gelappt, in der Mitte jeder Falte 
mit deutlicher runder Austrittsspore. Membran etwa 1 u, hellweißlich, 
glatt. Die Möglichkeit, bei diesem Pollen durch konvergente Typen 
getäuscht zu werden, scheint vor allem nach den neueren Untersuchungen 
KEeLLERs in den Südalpen nicht mehr in Frage zu kommen. Dafür 
spricht auch das auf die obersten Schichten des untersuchten Moores 
beschränkte Auftreten. 

Succisa pratensis: sehr groß, 80—96 u lang, 70—90 u breit, kugelig- 
ellipsoidisch, mit starker (etwa 9 u), stäbchenfürmig zusammengesetzt 
erscheinender Membran, der in größeren Abständen kleine, scharfe 
Spitzchen aufgesetzt sind. Drei schlitzartige, umrandete Austrittsstellen, 
die in Polansicht durch Druck leicht klaffen. Die Übereinstimmung des 
fossilen mit dem rezenten Pollen ist bis ins kleinste vollkommen. Bei 
dem ganz vereinzelten Vorkommen läßt sich die Zugehörigkeit zu dieser 
Art nicht vollkommen erweisen, erscheint aber bei der so eigenartigen, 
komplizierten Struktur und bedeutenden Größe hinreichend gesichert. 

Das rezente Vergleichsmaterial wurde zum Teil selbst gesammelt, 
zum Teil aus Herbarmaterial gewonnen, wobei jeweils Material von 
verschiedenen Standorten zur Verwendung gelangte. 
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VERWUNDUNG, WACHSTUM UND TROPISMEN. 
Von 
N. CHOLODNY 
(Kiew). 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 16. Februar 1931.) 


I 


In der Geschichte der Frage nach den Ursachen und dem Mechanis- 
mus der geotropischen Bewegungen spielten bekanntlich die Versuche 
mit längs gespaltenen Stengeln nicht die letzte Rolle. Es wurde durch die 
Untersuchungen von CoPELAND (1901), SCHTSCHERBACK (1910), GRAD- 
MANN (1925), CHoLopny (1927) u. a. zunächst festgestellt, daß beide 
Hälften eines der Länge nach gespaltenen Stengels in der horizontalen 
Lage verschiedene Zuwachse aufweisen, je nachdem wie sie orientiert 
sind. Ist eine Hälfte mit ihrer Schnittfläche nach oben gekehrt und stellt 
sie somit die sogenannte Unterhälfte dar, so wächst sie beträchtlich 
schneller als die andere Hälfte desselben Stengels, die mit ihrer Schnitt- 
fläche nach unten orientiert ist (die Oberhälfte). Ferner stellte es sich 
heraus, daß nur die Unterhälfte mit mehr oder weniger normaler Ge- 
schwindigkeit eine negativ geotropische Krümmung bildet. Die Ober- 
hälfte weist gewöhnlich innerhalb derselben Zeit und unter denselben Be- 
dingungen keine merkbare geotropische Reaktion auf, auch späterhin 
wächst sie meistens noch eine lange Zeit gerade. 

Alle diese Ergebnisse sind wenigstens für bestimmte Objekte (Hypo- 
kotyle von Lupinus und einigen anderen Pflanzen) als endgültig fest- 
gestellt zu betrachten. Anders steht es mit der Erklärung dieser Ver- 
suchsergebnisse. Vor allem ist hervorzuheben, daß uns hier bisher nur 
hypothetische Erörterungen vorliegen. Eine besonders ausführlich ent- 
wickelte Hypothese finden wir in den Arbeiten von GRADMANN (1925, 
1930 a). Seiner Meinung nach ist der Unterschied im Wachstum und im 
geotropischen Verhalten der Unter- und Oberhälften eines Stengels in 
ursächlichen Zusammenhang mit deren ungleichem Wuchsstoffgehalt zu 
stellen. Indem er sich auf die HABERLANDTsche Statolithentheorie be- 
ruft, spricht er den Gedanken aus, daß der ungleichen Produktion von 
Wuchsstoff in den zwei Stengelhälften eine Verlagerung der Statolithen, 
d. h. der Stärkekörner in den Zellen-Statozysten zugrunde liegt. Denn 
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dieser Stoff bildet sich nach GRADMANN in der Stärkescheide und seine 
Menge soll verschieden sein, je nachdem die beweglichen Stärkekörner die 
Außen- oder die Innenwände der Scheidezellen berühren. 

GRADMANN (1925) hat auch eine Reihe von Versuchen beschrieben, 
durch welche er seine Hypothese bestätigt zu haben glaubte. Nachdem 
ich nun diese Versuche etwas eingehender analysiert hatte, war ich zu 
dem Schluß gekommen, daß die Versuchsergebnisse GRADMANNs keines- 
wegs als eindeutiger Beweis der Richtigkeit seiner Hypothese zu be- 
trachten sind (CHoLopnY 1927). Ich habe nämlich darauf hingewiesen, 
daß beide isolierten Stengelhälften an ihrer Schnittfläche eine große 
Wunde haben, die das Wachstum beeinflussen kann, und daß diese Be- 
einflussung sich bei der Ober- und Unterhälfte ungleichartig äußern muß. 
Denn bei der ersten soll der die Wachstumsgeschwindigkeit bestimmende 
Wuchsstoff sich unter der Wirkung der Schwerkraft im verwundeten Ge- 
webe, bei der zweiten dagegen im unverletzten anhäufen. Diese Annahme 
des Abwärtsströmens des Wuchstoffes oder mit anderen Worten der po- 
larisierten Wuchsstoffdiffusion in einem Pflanzenorgan unter dem Ein- 
fluß der Schwerkraft stellte damals (1927) nur eine mehr oder weniger 
wahrscheinliche Hypothese dar, gegenwärtig ist sie schon durch die Ver- 
suche DoLxs (1929) vollauf bestätigt. 

Nun hat GRADMANN bei seinen Erwägungen diesen möglichen Einfluß 
der Verwundung gar nicht berücksichtigt. Die Ergebnisse seiner Ver- 
suche mit isolierten Hälften übertrug er sogar ohne weiteres auf ganz 
intakte Organe. Auch in seiner letzten rein spekulativen Arbeit (1930 a), 
in der er sich mit meinen kritischen Bemerkungen auseinandersetzt, ent- 
wickelt er seine Hypothese weiter und kommt schließlich zu einigen recht 
weitgehenden Schlüssen. 

Ich glaube, daß, wenn man immer mit derselben geringen Anzahl 
wenig überzeugender und von niemand weiter bestätigten Tatsachen 
operiert, und wenn man auf den alten Hypothesen die neuen, noch kom- 
plizierteren aufbaut, man kaum auf dem richtigen Wege ist, um zur Lö- 
sung der Probleme der gegenwärtigen Physiologie der Tropismen bei- 
zutragen. Deshalb beabsichtige ich nicht, in der vorliegenden Abhand- 
lung nochmals auf die ausführliche Kritik der GRADMANNschen Arbeiten 
einzugehen. Die auf den folgenden Seiten beschriebenen Versuchsergeb- 
nisse werden hoffentlich besser zeigen, daß die von GRADMANN vertretene 
Beleuchtung des Problems der isolierten Stengelhälften von Grund aus 
fehlerhaft ist. 

Neue Untersuchungen sind hier unbedingt vonnöten, um die Frage 
über den toten Punkt zu bringen, auf dem sie schon lange Zeit verharrt. 
Und vor allem bedarf eines aufmerksamen Studiums der Einfluß, den die 

ı Einige wenige kritische Bemerkungen, die die letzte Publikation GRAD- 
MANNS betreffen (1930 a), sind in den Kapiteln VII und VIII zu finden. 
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Verwundung auf das Wachstum und auf die Tropismen der Pflanzen- 
organe ausübt, mit welchen sowohl GRADMANYX als auch die anderen oben 
genannten Forscher zu tun hatten. In der vorliegenden Arbeit möchte 
ich nun in aller Kürze die Ergebnisse einiger diesbezüglichen Versuche 
darlegen, die meines Erachtens uns mehr als sämtliche früheren Unter- 
suchungen die Möglichkeit geben werden, der Lösung des Problems der 
isolierten Stengelhälften nahezukommen. 


II. 

Als Versuchsobjekte dienten mir ausschließlich etiolierte Hypokotyle 
von Lupinus angustifolius und L.albus. Nachdem die Stengel dieser 
Pflanzen, die ich in üblicher Weise in feuchten Sägespänen züchtete, die 
Länge von 5—7 cm erreicht hatten, schnitt ich aus ihren Hypokotylen 
mit einem Rasiermesser etwa 4 cm lange Sproßstücke aus. Dabei wurde 
immer darauf geachtet, daß sowohl die untere, als auch die obere Schnitt- 
fläche, die unmittelbar unterhalb der Kotyledonen lag, streng normal 
zur Organachse orientiert wurde. 

Die Länge der Sproßstücke maß ich mittels eines Millimeterlineals 
mit einer Genauigkeit bis 0,1 mm. 

Bringt man solche Sproßstücke in eine feuchte Kammer und sorgt 
man dafür, daß sie dort einen reichlichen Wasservorrat haben, so wachsen 
sie ziemlich lange Zeit weiter und geben normale geo- und phototropische 
Reaktionen. 

Um die Sproßstücke mit einer hinreichenden Wassermenge zu ver- 
sorgen, pflegte ich sie vor dem Versuch für 15—20 Minuten in Wasser zu 
tauchen und dann, nachdem sie in die feuchte Kammer gebracht worden 
waren, von Zeit zu Zeit noch mit Wasser zu überstäuben. Nach dieser 
Methode stellte ich meine ersten Versuche an. Bald aber habe ich mich 
davon überzeugt, daß die verletzten Hypokotylstücke, die auf ihrer 
Seitenoberfläche eine mehr oder weniger große Wunde haben, durch diese 
mehr Wasser aufnehmen können als die Kontrollpflanzen durch ihre mit 
intakter Kutikula bedeckte Epidermis. Somit werden die verschiedenen 
Sproßstücke unter ungleiche Bedingungen der Wasserversorgung ge- 
bracht. Deshalb war ich gezwungen, bei meinen späteren Versuchen 
sämtliche Sproßstücke anstatt sie mit Wasser zu bestäuben, mit ihren 
basalen Enden etwa 2,5 mm tief in Wasser zu tauchen. 

Da ich nun im Auge hatte, den Einfluß der Verwundung auf das 
Wachstum und die Tropismen der Hypokotyle zu untersuchen, konnte 
ich natürlich nicht mit isolierten Hypokotylhälften arbeiten: Denn wenn 
wir einen Stengel der Länge nach in zwei Hälften spalten, so wird hier- 
durch nicht nur eine tiefe Wunde verursacht, sondern zugleich auch der 
korrelative Zusammenhang zwischen verschiedenen Teilen des Organs 
vernichtet ‘und dessen symmetrischer Bau zerstört. Hieraus entstehen 














verschiedene Komplikationen, und die vor dem Forscher stehende Auf- 
gabe wird unlösbar, wie eine Gleichung mit mehreren Unbekannten. Des- 
halb war ich darauf angewiesen, meine sämtlichen Versuche mit ganzen 
ungespaltenen Sproßstücken anzustellen. 

Insofern ich andererseits auch den Ausgangspunkt meiner Unter- 
suchungen — das Problem der isolierten Stengelhälften — nicht außer 
acht lassen wollte, mußte ich natürlich auch dafür sorgen, daß die Größe, 
Lage und Richtung der Wunde bei meinen Versuchen nach Möglichkeit 
denjenigen der isolierten Hypokotylhälften entsprechen. Von allen diesen 
Erwägungen ausgehend, habe ich mich für das folgende Verfahren als das 
zweckmäßigste entschieden. 

Mit einer kleinen scharfen Lanzette schabte ich die Epidermis von 
einer Hälfte der ungespaltenen Sproßstücke ab, indem ich ihre Ober- 
fläche in der Längsrichtung vorsichtig kratzte. Die auf diese Weise be- 
handelten Hypokotylstücke hatten an der einen Seite eine ununterbro- 
chene, aber oberflächliche Wunde und waren anstatt von der Epidermis 
von bloßgelegten und etwas verletzten Zellen des Rindenparenchyms be- 
deckt; der andere ungefähr gleich große Teil ihrer Seitenoberfläche hatte 
natürlich das unbeschädigte Hautgewebe. Somit verwundete ich meine 
Versuchsobjekte, ohne ihren symmetrischen Bau und die normalen 
Korrelationen zwischen verschiedenen Geweben tiefgreifend zu stören. 

Bevor ich die Versuche mit solchen einseitig verwundeten Sproß- 
stücken beschreibe, möchte ich die Frage aufklären, wie das Wachstum 
und die Tropismen der Hypokotylstücke beeinflußt werden, wenn man 
von ihnen die Epidermis nicht nur einer Hälfte, sondern gleichmäßig der 
ganzen Oberfläche abschabt. 


Versuch 1. 14 Hypokotylstücke von Lupinus angustifolius. 7 davon sind 
unverletzt (Kontrollstücke); bei den 7 anderen ist die Epidermis an der ganzen 
Oberfläche abgeschabt, mit Ausnahme des etwa 5 mm langen Basalabschnitts, 
wo das Hautgewebe unbeschädigt bleibt. Sämtliche Hypokotylstücke tauchen 
mit ihren Basalteilen etwa 2,5 mm tief in Wasser. Als Wasserbehälter diente 
eine Petrischale, deren Grund mit einer ziemlich dicken Paraffinschicht bedeckt 
war. An dieser Paraffinschicht wurden die Sproßstücke mittels Niekelnadeln 
in vertikaler Lage befestigt. Während des Versuchs wurden die Pflanzen nicht 
bespritzt, weshalb sie das Wasser nur durch ihre Basalteile aufnehmen konnten. 
Die Petrischale mit den darin stehenden Hypokotylen wurde in eine verdunkelte 
feuchte Kammer gebracht. Temperatur des Versuchsraumes 28° C. 

Die Gesamtlängeder Kontrollstücke betrugam Anfang des Versuchs 278,1 mm, 
die der verwundeten 281,6 mm. Nach 9 Stunden zeigten die Kontrollstücke einen 
Zuwachs von 14,7%, die verwundeten von 11,8% der ursprünglichen Länge. 

Danach wurde die feuchte Kammer mit den Sproßstücken in einen anderen, 
kälteren Versuchsraum gebracht (Temperatur = 18° C), wo die Kontrollstücke 
nach 14 weiteren Stunden einen Zuwachs von 12,3%, die verwundeten von 7,4% 
ergaben. 

Versuch 2. 20 Sproßstücke von Lupinus albus. 10 davon als Kontrollstücke 
unverletzt, bei 10 anderen ist die Epidermis von der ganzen Oberfläche abge- 
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schabt. Der Versuch ist genau wie der vorstehende angestellt. Temperatur 
etwa 28°C. Gesamtlänge der Kontrollpflanzen am Anfang des Versuchs 444,6 mm, 
die der verwundeten 444,9 mm. Der Zuwachs für 24 Stunden bei der ersten 
Gruppe 10,7%, bei der zweiten 7,1%. 

Somit sehen wir, daß die allseitige oberflächliche Verwundung das 
Wachstum der Hypokotyle merkbar hemmt. Andere Versuche zeigten, 
daß auch die geotropische Reaktion bei solchen verwundeten Hypokotyl- 
stücken viel später als bei den unverletzten auftritt. Um diese Reaktion 
zu beobachten, brachte ich die Hypokotylstücke mit ihren etwa 5 mm 
langen Basalteilen in kurze mit Wasser gefüllte Glasröhrchen und be- 
festigte sie mittels Nickelnadeln in horizontaler Lage auf einer Kork- 
platte, wie dies auf Abb. 1 gezeigt ist. 

Es stellte sich heraus, daß die unverletzten Kontrollstücke schon nach 
5—6 Stunden (bei Zimmertemperatur) starke negative Krümmungen 
bilden ; bei den verwundeten ist eine deutliche geotropische Reaktion erst 
nach 10—12 Stunden (nach Versuchs- 
beginn) zu beobachten. 

Man könnte wohl annehmen, daß 
eine solche Hemmung der geotro- 
pischen Reaktion eine unmittelbare 
Folge des zu langsamen Wachstums |: 
der verwundeten Sproßstücke dar- LE: 
stellt. Doch läßt sich diese Annahme Abb. 1. 
nicht bestätigen. Wenn man nämlich die Hypokotyle in einer feuchten 
Kammer in horizontaler Lage befestigt, ohne daß ihre Basalenden in 
Wasser tauchen, und wenn man sie dort von Zeit zu Zeit mit zerstäubtem 
Wasser bespritzt, so nehmen die verwundeten Sproßstücke, wie schon 
bemerkt, mehr Wasser auf als die Kontrollstücke mit der unverletzten 
Epidermis, und dementsprechend zeigen die ersteren auch beträchtlich 
größeren Zuwachs als die letzteren. Dessenungeachtet bilden auch in 
diesem Falle die Kontrollstücke geotropische Krümmungen viel schneller 
als die verwundeten. Nur in Bezug auf ihre Intensität stehen diese Krüm- 
mungen denjenigen der Kontrollstücke, die mit ihren Basalteilen in 
Wasser tauchten, etwas nach. Hieraus läßt sich schließen, daß die Ver- 
spätung der geotropischen Reaktion, die wir bei den verwundeten Sproß- 
stücken beobachten, nicht durch Wachstumshemmung, sondern durch 
irgendwelche andere mit der Verwundung zusammenhängende Verände- 
rungen verursacht wird. 

Wir wollen jetzt sehen, wie das Wachstum der Hypokotyle durch die 
oberflächliche Verwundung der einen Seite dieses Organs beeinflußt wird. 

Versuch 3. 8 Hypokotylstücke von Lupinus angustifolius, die von der einen 
Seite verwundet sind, und 8 unverletzte Kontrollstücke tauchen mitihren Basal- 


teilen in Wasser und werden dann in eine feuchte Kammer in vertikale Lage, wie 
im Versuch 1, gebracht. Die ursprüngliche Gesamtlänge der verwundeten Sproß- 
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stücke beträgt 304,1 mm, die der Kontrollstücke 303,4 mm. Zuwachs für 8 Stun- 
den (bei 28° C) 8,7% und 18,8%. Nach weiteren 14 Stunden (bei 18° C) zeigten 
die verwundeten Sproßstücke einen Zuwachs von 5%, die unverletzten von 16,4%. 

Versuch 4. Lupinus angustifolius. 9 einseitig verwundete Hypokotylstücke, 
9 andere mit der an der ganzen Oberfläche abgeschabten Epidermis und 6 unver- 
letzte Kontrollstücke. Gesamtlänge der Hypokotyle der ersten Gruppe 402,3 mm, 
die der zweiten 403,0 mm und die der dritten 268,5 mm. Der Versuch ist wie der 
vorstehende angestellt. Temperatur 25°C. Zuwachs für 8 Stunden bzw. 5%, 

% und 10,3% der ursprünglichen Länge. 

Diese Versuche zeigen auch bei den einseitig verwundeten Hypo- 
kotylstücken eine beträchtliche Abnahme der Wachstumsgeschwindig- 
keit. 

Es sind noch einige Beobachtungen zu erwähnen, die ich während der 
soeben beschriebenen und anderer derartiger Versuche mit verwundeten 
Hypokotylstiicken machen konnte. 

Bekanntlich wachsen die verschiedenen Gewebe des Hypokotyls nicht 
mit gleicher Geschwindigkeit, wodurch eine elastische Spannung zwi- 
schen den äußeren und inneren Teilen entsteht. Am stärksten ist die Epi- 
dermis gedehnt, weshalb sie dem Wachstum der übrigen Gewebe einen 
Widerstand leistet. Wenn man nun das Hautgewebe abgeschabt oder 
wenigstens etwas verletzt hat, so nimmt die Länge des Hypokotylstückes 
auf einmal merkbar zu. Bei meinen Versuchen verlängerten sich die 4 bis 
4,5 em langen Sproßstücke, nachdem ich von ihnen die Epidermis auf der 
ganzen Oberfläche abgeschabt hatte, um etwa 1 mm. Eine gewisse, wenn 
auch nicht so große Verlängerung war auch bei den einseitig verwundeten 
Hypokotylstücken zu bemerken. In diesem Falle behält natürlich die 
unverletzte Seite der Sproßstücke ihre ursprüngliche Länge bei oder wird 
sogar ein wenig kürzer, und deshalb kriimmt sich das ganze Organ etwas 
in der Richtung der unverletzten Seite. 

Diese Krümmung besteht aber nur eine kurze Zeit. Bald kommt der 
Unterschied im Wachstum der verwundeten und unverletzten Seite des 
Hypokotyls zum Ausdruck und das Sproßstück bildet eine Krümmung 
in der entgegengesetzten Richtung — nach der verwundeten Seite hin. 
Diese Erscheinung ist regelmäßig sowohl bei den vertikal stehenden 
Hypokotylstücken als auch auf dem Klinostaten zu beobachten, und 
man kann wohl nicht daran zweifeln, daß ihre Ursache in dem Unter- 
schiede der Wachstumsgeschwindigkeiten der unverletzten und der ver- 
wundeten Seite des Sprosses liegt. Bei Hypokotylstücken von Lupinus 
angustifolius unter meinen Versuchsbedingungen (bei etwa 23—25° C und 
in der verdunkelten feuchten Kammer) betrug diese Krümmung nach 
8 Stunden durchschnittlich 29—30°. Es leuchtet ein, daß wir es hier mit 
traumatotropischen Krümmungen zu tun haben, und mit diesem Namen 
werde ich sie auch weiter bezeichnen. 
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III. 

Gehen wir jetzt zu der Frage über, wie die einseitig verwundeten 
Hypokotylstücke auf die Geoinduktion reagieren. Es sind hier zunächst 
zwei Einzelfragen zu beantworten: 1. Ob diese Hypokotylstücke einen 
Unterschied in der geotropischen Reaktion zeigen im Zusammenhang da- 
mit, wohin ihre verwundete Seite zugekehrt ist: nach oben oder nach 
unten? 2. Ob auch die Zuwachsgrößen davon abhängen, welche Seite 
des Hypokotyls verwundet ist — die obere oder die untere? 

Wir wollen einige typische Versuche betrachten, die sich auf diese 
Fragen beziehen. 


Versuch 5. 22 Hypokotylstücke von Lupinus angustifolius. Es sind 16 davon 
einseitig verwundet, 6 Kontrollstücke unverletzt. Danach sind sämtliche Sproß- 
stücke in horizontaler Lage in eine feuchte Kammer gebracht worden. Von den 
verwundeten sind 8 Stücke mit ihrer Wundfläche nach oben, 8 andere nach 
unten orientiert. Mit ihren Basalteilen stecken alle Sproßstücke in kurzen mit 
Wasser gefüllten Röhrchen (siehe Abb. 1). Die Gesamtlänge der Kontrollstücke 
am Anfang des Versuchs beträgt 266,8 mm, die der von oben verwundeten 
356,8 mm, die der von unten verwundeten 357,1 mm. Die Sproßstücke verweilten 
8 Stunden im Dunkeln bei einer Temperatur von etwa 25°, wonach ihre Zuwachse 
und die Intensität der geotropischen Krümmungen, d.h. die Winkel der Ab- 
lenkung des Apikalteiles von der Horizontale gemessen wurden. Es zeigte sich, 
daß der Zuwachs der Kontrollstücke 9,0%, der von oben verwundeten 7,6% und 
der von unten verwundeten 4% der ursprünglichen Länge beträgt. Alle Sproß- 
stücke wiesen deutliche negative Krümmungen auf: die Kontrollstücke 70, 70, 
70, 65, 75 und 75°, durchschnittlich 71°; die von oben verwundeten 90, 105, 110, 
120, 100, 115, 100 und 115°, durchschnittlich 107°; die von unten verwundeten 
45, 40, 35, 40, 50, 40, 35 und 45°, durchschnittlich 41°. 

Versuch 6. 20 Sproßstücke von Lupinus angustifolius, behandelt und ange- 
ordnet ganz ebenso wie im vorstehenden Versuch. 4 Kontrollstücke, 9 von oben, 
7 von unten verwundet. Die Gesamtlänge der ersten Gruppe 178,5, die der 
zweiten 398,6, die der dritten 307,8 mm. Versuchsdauer 9 Stunden. Temperatur 
etwa 25°C. Am Ende des Versuchs zeigten die Kontrollstücke einen Zuwachs 
von 11,2, die von oben verwundeten 7,5, die von unten verwundeten 4% der 
ursprünglichen Länge. Durchschnittliche Intensität der Krümmung bei der 
ersten Gruppe 74, bei der zweiten 100 und bei der dritten 58°. 

Versuch 7. 7 Hypokotylstücke von Lupinus angustifolius sind von oben und 
7 andere von unten verwundet. Gesamtlänge der ersten 314,2, der zweiten 
313,6 mm. Zuwachs für 8 Stunden bei einer Temperatur von 25° C entsprechend 
7 und 3,7% der ursprünglichen Länge. Durchschnittliche Intensität der Krüm- 
mungen bei den von oben verwundeten Sproßstücken 94, bei den von unten ver- 
letzten 47°. Einige Kontrollstücke dieses Versuchs, deren Länge nicht gemessen 
wurde, zeigten durchschnittlich die Krümmung von 73°. 

Versuch 8. 5 Sproßstücke von Lupinus angustifolius sind von oben und 5 von 
unten verwundet. Ursprüngliche Gesamtlänge der ersten 220,7, der zweiten 
214,7 mm. Zuwachs für 11 Stunden entsprechend 9,6 und 7,1%. Intensität der 
Krümmungen 106 und 44°. 

Versuch 9. 8 SproBstiicke von Lupinus angustifolius sind von oben und 8 
von unten verwundet. Gesamtlänge entsprechend 359,8 und 359,9 mm. Zuwachs 
für 8 Stuaden 7,3 und 4,2%. Intensität der Krümmungen 98 und 42°. 

Versuch 10. Lupinus albus. 5 unverletzte Kontrollstücke (221,0 mm), 8 
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(358,4 mm) von oben und 7 (324,0 mm) von unten verwundet. Nach 19 Stunden 
(bei Temperatur etwa 259 C) zeigten diese 3 Gruppen entsprechend einen Zu- 
wachs von 14,4, 12 und 8,7% der ursprünglichen Länge. Intensität der Krüm- 
mung 69, 94 und 50°. 

Versuch 11. Lupinus albus. 6 Sproßstücke (279,6 mm) sind von oben und 
6 (279,9 mm) von unten verwundet. Temperatur etwa 18°C. Nach 12 Stunden 
zeigten die ersten einen Zuwachs von 4,6, die zweiten 2,1%. Die Krümmungen 
entsprechend 52 und 14°. 


Wir können uns auf die angeführten Versuche beschränken, da auch 
bei sämtlichen anderen sich dasselbe ergab. 





A B Cc 
Abb. 2. 


Den Unterschied in der Intensität der geotropischen Kriimmungen 
bei den verschieden orientierten verwundeten und den unverletzten 
SproBstücken zeigen anschaulich auch die hier reproduzierten Photo- 
graphien. Auf Abb. 2 sehen wir 15 Hypokotyle von Lupinus angustifolius, 
die im Laufe von 12 Stunden in der feuchten Kammer in horizontaler 
Lage verweilt hatten: links (A) fiinf unverletzte Kontrollstiicke, in der 
Mitte (B) fünf von oben verwundete und rechts (C) fiinf von unten ver- 
wundete SproBstiicke. 

Auf Abb. 3 sind links (A) fünf Hypokotyle von Lupinus albus zu 
sehen, die von oben verwundet wurden, rechts (B) fünf von unten ver- 
wundete, nachdem sie 24 Stunden in horizontaler Lage in der feuchten 
Kammer verweilt hatten. In der Mitte (C') sind zwei einseitig verwundete 
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Hypokotylstiicke zu sehen, die während des ganzen Versuchs in der- 
selben Kammer in vertikaler Lage belassen worden waren. 

Besonders klar tritt der Unterschied in der Intensität der Krüm- 
mungen auf Abb.4 hervor. Hier sehen wir links fünf von oben ver- 
wundete und rechts fünf von unten verwundete Hypokotylstiicke von 
Lupinus angustifolius. In diesem Falle waren die Hypokotyle etwas 
tiefer angegriffen, indem auch die ersten Schichten des Rindenparen- 
chyms ein wenig verletzt wurden. Das Lichtbild ist 12 Stunden nach 
Versuchsbeginn aufgenommen. Die Apikalteile der von unten verwun- 





A Cc B 
Abb. 3. 


deten SproBstiicke haben sich hier schon wieder etwas gerade ge- 
streckt. Uber die Ursache dieser Erscheinung siehe unten Anmerkung 
auf S. 674. 

Wenn wir nun zu den am Anfang dieses Kapitels aufgeworfenen Fragen 
zurückkehren, so können wir jetzt mit Gewißheit sagen, erstens, daß die 
einseitig verwundeten Sproßstücke, die in horizontaler Lage mit ihrer 
Wunde nach oben orientiert sind, viel stärkere negative Krümmungen 
bilden als die von unten verwundeten, und zweitens, daß die Zuwachs- 
größen bei diesen und jenen ebenfalls ungleich sind: die mit ihren Wund- 
flächen nach oben gekehrten Sproßstücke zeigen immer eine größere 
Wachstumsgeschwindigkeit, die diejenige der von unten verwundeten 


11 /;—2mal übersteigt. 


44* 
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IV. 

Es erhebt sich die Frage, wie man die im vorigen Kapitel beschrie- 
benen Erscheinungen erklären kann. 

Was den Unterschied in der Intensität der Krümmungen betrifft, den 
die von oben und von unten verwundeten Hypokotylstücke aufweisen, 
so ist deren Ursache meines Erachtens im Zusammenwirken der geo- und 
traumatotropischen Reaktion zu suchen. Wie schon erwähnt, werden 
durch einseitige Verwundung traumatotropische Krümmungen hervor- 

gerufen, deren Intensität unter 
den Bedingungen meiner Versuche 
während 8 Stunden 20—30° er- 
reichte. Nun wirkt offenbar die- 
ser Faktor bei den von oben ver- 
wundeten Hypokotylstücken nach 
derselben Richtung ein wie auch 
der Geotropismus, bei den von 
unten verwundeten dagegen nach 
der entgegengesetzten. Bezeich- 
nen wir die durchschnittliche In- 
tensität der beobachteten nega- 
tiven Krümmungen bei den ersten 
durch a und bei den zweiten durch 
6; es sei dann die durchschnitt- 
liche Größe der geotropischen 
Krümmungen der Kontrollstücke 
(unter denselben Umständen) 
gleich g und die der traumatotro- 
pischen (auf dem Klinostaten) 
gleich t. Wenn wir jetzt anneh- 
men, daß die geo- und traumato- 
tropischen Reaktionen nicht auf- 
einander wirken, sondern bloß al- 
gebraisch summiert werden, so haben wir die Gleichungen: a = g + ¢ 
und 6= g—t. 

Die Ergebnisse der Versuche 5, 6 und 7 scheinen diesen Gleichungen 
ziemlich gut zu entsprechen. Ihre Richtigkeit wird auch durch Abb. 4 
bestätigt, denn je tiefer die Verwundung und je größer t ist, desto größer 
muß offenbar auch der Unterschied a — b sein. 


1 Die teilweise Geradestreckung, die wir auf dieser Abbildung bei den von 
unten verwundeten Sproßstücken beobachten, ist meines Erachtens dadurch zu 
erklären, daß hier mit der Zeit (wegen der Aufwärtskrümmung) die Wirkung des 
Geotropismus allmählich abnimmt und somit auch der Traumatotropismus 
immer deutlicher zum Vorschein kommt. 








Abb. 4. 
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Hieraus läßt sich noch der wichtige Schluß ziehen, daß die einseitig 
verwundeten Sproßstücke auf die Geoinduktion ganz gleich reagieren, 
unabhängig davon, wie sie mit ihrer Wunde orientiert sind: nach oben 
oder nach unten. Auch in Bezug auf die Intensität der rein geotropischen 
Reaktion stehen sie offensichtlich den unverletzten Kontrollstücken nur 
ein wenig nach. 

Soviel über den Unterschied der negativen Krümmungen. Etwas 
komplizierter scheint mir die Frage nach den Ursachen der ungleichen 
Wachstumsgeschwindigkeit der verschieden orientierten, einseitig ver- 
wundeten Sproßstücke. Man kann wohl kaum daran zweifeln, daß auch 
hier ein ursächlicher Zusammenhang zwischen der Wachstumsgeschwin- 
digkeit und der Lage der Wunde besteht. Nun ändert sich mit der Zeit 
diese Lage bei den horizontal gelegten Sproßstücken infolge der Aufwärts- 
krümmung des Organs allmählich ab. Wenn z. B. die Hypokotylstücke 
von oben verwundet sind, so krümmen sie sich nach einiger Zeit derart, 
daß ihr größter Teil eine vertikale Lage annimmt. Späterhin kann so- 
gar der Apikalabschnitt dieser Sproßstücke sich überkrümmen und eine 
derartige Lage annehmen, daß die verwundete Seite jetzt bereits nicht 
mehr nach oben, sondern nach unten gekehrt ist (siehe Abb. 4). Somit 
muß der erwähnte Unterschied in den Zuwachsgrößen der verschieden 
orientierten Hypokotyle, wenn er wirklich von der Lage ihrer Wunde 
abhängt, noch deutlicher hervortreten, wenn man der Bildung von 
Krümmungen vorbeugt. 

Von diesen Überlegungen ausgehend, habe ich noch einige Versuche 
mit horizontal gelegten verwundeten Hypokotylstücken von Lupinus 
angustifolius angestellt, wobei diese diesmal in der feuchten Kammer 
nicht frei, wie in den vorigen Versuchen, sondern im Innern der ziemlich 
engen Glasröhrchen lagen, weshalb sie nur recht geringfügige Krüm- 
mungen bilden konnten. Eine solehe Anordnung ist auch deswegen zu 
bevorzugen, weil es viel bequemer ist, die wenig gekrümmten Sproßstücke 
mittels des Millimeterlineals zu messen. Demnach ist natürlich auch der 
Fehler dieser Messungen etwas kleiner. Von diesen Versuchen führe ich 
zwei an: 

Versuch 12. 12 von oben verwundete Sproßstücke von Lupinus angustifolius 
und 11 solche mit nach unten gekehrter Wunde wurden in die etwa 5 cm langen 
Glasröhrchen eingesteckt und dann in die feuchte Kammer in horizontaler Lage 
gebracht. Die Basalteile sämtlicher Sproßstücke tauchten wie in den vorigen 
Versuchen in Wasser. Gesamtlänge der ersten Gruppe 535,2, der zweiten 489,7 mm. 
Nach 10 Stunden (bei 23° C) zeigten die von oben verwundeten Hypokotylstücke 
einen Zuwachs von 8,1, die von unten verwundeten 3,5% der ursprünglichen Länge. 

Versuch 13. Von oben und von unten verwundete Sproßstücke von Lupinus 
angustifolius, je 13 von jeder Gruppe. Versuch genau wie der vorstehende. Ge- 
samtlänge der Hypokotylstücke der ersten Gruppe am Anfang des Versuchs 
454,6, der zWeiten 455, 9 mm. Nach 11 Stunden (bei 25° C) betrug der Zuwachs 
entsprechend 12,7 und 6,6% der ursprünglichen Länge. 














676 N. Cholodny: 


Wir sehen, daß diese Versuche, wie schon von vornherein zu erwarten 
war, den Unterschied in der Wachstumsgeschwindigkeit der verschieden 
orientierten verwundeten Hypokotylstiicken noch deutlicher als alle 
vorigen hervortreten lassen. Also hängt die hemmende Wirkung der Ver- 
wundung auf das Wachstum der Hypokotyle unzweifelhaft davon ab, 
wie die verwundete Oberfläche in Bezug auf die Richtung der Schwer- 
kraft orientiert ist. Man kann sagen, daß die Verwundung der unteren 
Seite des Organs dessen Wachstum viel stärker hemmt als die der oberen. 

Um die Ursachen dieser eigenartigen und interessanten Erscheinung 
etwas näher aufzuklären, ist es vonnöten, noch die Zuwachsg 5Ben der 
einseitig verwundeten Sproßstücke in horizontaler und vertikaler Lage 


zu vergleichen. 


Versuch 14. 21 einseitig verwundete Hypokotylstücke von Lupinus angusti- 
folius. Davon sind 14 in horizontale und 7 in vertikale Lage gebracht. Von den 
horizontal gelegten sind 7 mit ihrer verwundeten Seite nach oben und 7 andere 
nach unten gekehrt. Die Basalteile sämtlicher Sproßstücke tauchen in Wasser. 
Die ursprüngliche Gesamtlänge der ersten Gruppe (vertikal) 309,0, der zweiten 
(horizontal, Wunde nach oben) 310,0 und der dritten (horizontal, Wunde nach 
unten) 308,9 mm. Nach 8 Stunden (bei 23° C) zeigten die Hypokotyle entspre- 
chend einen Zuwachs von 6,2, 8 und 4,8%. 

Versuch 15. Der Versuch stellt eine Wiederholung des Versuchs 14 dar. 
10 Hypokotylstiicke vertikal; 8 horizontal, Wunde nach oben; 8 horizontal, 
Wunde nach unten. Ursprüngliche Länge bzw. 400,2, 399,5 und 397,2 mm. Zu- 
wachs für 8 Stunden (Temperatur etwa 21° C) 5,1, 7 und 3,7%. 


Die Ergebnisse dieser Versuche sind ziemlich klar. Wenn man näm- 
lich den Zuwachs der vertikal stehenden Hypokotylstücke gleich 100 
setzt, so beträgt derjenige der horizontal liegenden 135 (von oben ver- 
wundete) und 75 (von unten verwundete Sproßstücke). Mit anderen 
Worten, die horizontalen Sproßstücke zeigen im Vergleich zu den vertikal 
stehenden entweder eine Beschleunigung oder eine Hemmung des Wachs- 
tums, je nachdem ihre verwundete Seite nach oben oder nach unten ge- 
kehrt ist. 

Von Interesse ist auch, die Zuwachsgrößen der von oben und von 
unten verwundeten Sproßstücke mit denjenigen der ebenfalls horizontal 
gelegten Hypokotylstücke zu vergleichen, deren Wunde aber seitwärts 
(nach rechts oder links) orientiert ist. 

Versuch 16. 24 einseitig verwundete Hypokotylstücke von Lupinus angusti- 
folius in horizontaler Lage. Bei 8 davon ist die Wunde nach oben, bei 8 anderen 
nach unten und bei weiteren 8 seitwärts orientiert. Gesamtlängen am Anfang 
des Versuchs bez. 355,3, 355,1 und 357,3 mm. Zuwachs für 8 Stunden bei 20° C 
gleich 6,6, 3,7 und 5,1% der ursprünglichen Länge. 


Wir sehen, daß die von oben verwundeten Sproßstücke eine Be- 
schleunigung, die von unten verwundeten dagegen eine Hemmung des 
Wachstums auch in dem Falle aufweisen, wenn man ihre Zuwachse mit 
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denjenigen von horizontal gelegten SproBstücken vergleicht, deren Wund- 
fläche seitwärts gekehrt ist. 

Wir kehren zur Frage zurück, wie man alle diese auf den ersten Blick 
ziemlich komplizierten Erscheinungen erklären kann. 

Eine recht einfache und wahrscheinliche Erklärung beruht auf der 
Theorie des Geotropismus, die ich in meinen früheren Arbeiten entwickelt 
habe. Wie schon erwähnt, hat DoLx (1929) in Übereinstimmung mit den 
von mir seit 1926 vertretenen Ansichten festgestellt, daß die Schwerkraft 
die Diffusion des Wuchsstoffes in horizontal gelegten Koleoptilen abwärts 
lenkt. Nun liegt es auf der Hand anzunehmen, daß bei den von unten 
verwundeten Hypokotylstücken das Wuchshormon sich vorwiegend im 
Rindenparenchym der verletzten Seite, bei den von oben verwundeten 
dagegen im Rindenparenchym der intakten Seite anhäuft. Das unver- 
letzte normale Rindengewebe müßte auf den Zufluß des Wuchsstoffes 
mit einer merkbaren Beschleunigung des Wachstums reagieren, das ver- 
wundete natürlich eine geringere Reaktion zeigen. Wenn wir demnach 
z. B. durchschnittliche Zuwachsgrößen der horizontal gelegten Hypo- 
kotylstücke vergleichen, deren verwundete Flanken auf-, ab- und seit- 
wärts gekehrt sind, so werden wir im ersten Falle die größten, im zweiten 
die geringsten Zuwachse finden. Im dritten Falle, wo der Wuchsstoff 
sich mehr oder weniger gleichmäßig zwischen verletzten und unverletzten 
Zellen verteilt, sind auch mittlere Zuwachsgrößen zu erwarten. Mittel- 
große Zuwachse mußten die einseitig verwundeten Hypokotylstücke 
auch in dem Falle aufweisen, wenn sie vertikal stehen, denn hier kann 
natürlich die Schwerkraft keine Ablenkung des Wuchsstoffstromes her- 
vorrufen. 

Die bei unseren Versuchen beobachteten Verhältnisse stimmen mit 
den theoretisch zu erwartenden völlig überein. 

Von diesem Standpunkte aus ist auch der anscheinende Unterschied 
in der geotropischen Reaktion der von oben und von unten verwundeten 
Hypokotylstücke leicht zu erklären. Denn die Intensität der geotro- 
pischen Krümmung hängt ja von dem Unterschied der Zuwachsgrößen 
der oberen und unteren Seite des Organs ab. Ist nun dieses mit seiner 
verwundeten Seite nach oben gekehrt, so wird das Wachstum hier sowohl 
unter dem Einflusse der Verwundung als auch infolge der Abnahme der 
Wuchsstoffmenge gehemmt. Die entgegengesetzte Seite desselben Organs 
mußte dagegen, wie schon gesagt, eine Wachstumsbeschleunigung zeigen, 
denn hier liegen die unverletzten Gewebe, denen auch der Wuchsstoff in 
vermehrter Menge zufließt. 

Sind nun die Hypokotylstücke von unten verwundet, so wird hier die 
wegen des Wuchsstoffzuflusses stattfindende Wachstumsbeschleunigung 
der unteren Seite durch den hemmenden Einfluß der Wunde vermindert 
oder sogar ganz kompensiert. Zugleich nimmt das Wachstum der oberen 
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Seite, wo sich unverletzte Gewebe befinden, nur wegen des Abwärts- 
strömens des Wuchsstoffes etwas ab. 

Demzufolge mußten offenbar die von oben verwundeten Hypokotyl- 
stücke auch stärkere negative Krümmungen aufweisen als die von unten 
verwundeten. 

V. 

Geht man von der hormonalen Theorie der Tropismen aus, die von 
mir und WENT vorgeschlagen ist, so muB man annehmen, daB der Mecha- 
nismus des Phototropismus derselbe ist wie der des Geotropismus. Es 
entsteht nämlich nach dieser Theorie in einem einseitig belichteten Organ 
eine ,,Polarisation“ der Gewebe, die die Ablenkung des Wuchsstoff- 
stromes nach der beschatteten Seite hin verursacht. Wenn nun die im 
vorigen Kapitel dargelegten Ansichten richtig sind, so ist es zu erwarten, 
daß bei einseitiger Belichtung die einseitig verwundeten Hypokotylstücke 
ungefähr dieselben Erscheinungen zeigen wie unter dem Einflusse der 
Schwerkraft. 

Von diesen Überlegungen ausgehend, habe ich eine Reihe von photo- 
tropischen Versuchen mit Hypokotylstücken von Lupinus angustifolius 
und L. albus angestellt. 

Es sei hervorgehoben, daß die phototropischen Krümmungen bei den 
unverletzten Hypokotylen von Lupinus niemals diejenige Intensität er- 
reichen wie die geotropischen, möglicherweise deswegen, weil auf die 
phototropisch gekrümmten Hypokotyle auch die Schwerkraft in ent- 
gegengesetzter Richtung einwirkt. Man könnte wohl dieser Gegenwir- 
kung des Geotropismus vorbeugen, wenn man sich des Klinostaten be- 
dient, hierdurch würden aber auch einige unerwünschte Komplikationen 
in den Versuchen hervorgerufen. Deshalb beschränkte ich mich auf Be- 
obachtungen der Hypokotylstücke in der gewöhnlichen feuchten Kam- 
mer, in welcher sie während des ganzen Versuchs vertikal stehenblieben. 

Betrachten wir einige typische Beispiele aus dieser Versuchsreihe. 

Versuch 17. 16 einseitig verwundete Hypokotylstücke von Lupinus angusti- 
folius sind in die feuchte Kammer in vertikaler Lage gebracht und dort von einer 
Seite her mit einer elektrischen Lampe (50 Kerzen x 1 m) belichtet worden. Da- 
von sind 8 derart gestellt, daß ihre verwundete Seite belichtet ist, bei 8 anderen 
ist diese Seite beschattet. In dieselbe Kammer sind auch 9 unverletzte Kontroll- 
stücke gebracht. Die Basalteile sämtlicher Sproßstücke tauchen in Wasser. 

Nach 9 Stunden (bei etwa 22° C) wurden bei sämtlichen Kontrollstücken und 
bei all den verwundeten, deren verletzte Seite belichtet wurde, deutliche positive 
Krümmungen beobachtet: bei den ersten betrug der Ablenkungswinkel des 

Apikalteiles durchschnittlich 23, bei den letzteren 43°. Die von der unverletzten 
Seite her belichteten Sproßstücke zeigten meistens nur geringfügige Krümmungen 
in der zu den Lichtstrahlen normalen Ebene, somit war die durchschnittliche 
Größe ihrer sichtbaren ,,phototropischen“ Reaktion gleich 0. 

Aus diesem Versuch ergibt sich, daß die stärkste ‚„‚phototropische“ 
Reaktion diejenigen Hypokotylstücke aufweisen, deren verwundete Seite 
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belichtet ist. Die schwächste Reaktion ist bei denjenigen zu beobachten, 
bei welchen die verletzte Seite beschattet wurde. Wenn wir uns jetzt 
daran erinnern, daß die traumatotropische Krümmung bei den einseitig 
verwundeten Hypokotylstücken nach 8 Stunden 20—30° zu erreichen 
pflegt, so können wir gewiß schließen, daß die bei diesem Versuch be- 
obachteten Krümmungen sich durch die Summierung von photo- und 
traumatotropischen Krümmungen ergaben, wie es auch bei den vor- 
stehenden geotropischen Versuchen der Fall war. 

Der Unterschied in der Intensität der Krümmungen, den diejenigen 
verwundeten Hypokotylstücke zeigten, bei welchen die verletzte Seite 





Abb. 5. 


belichtet oder beschattet wurde, war manchmal noch viel gréBer als der 
im Versuch 17 beobachtete. Abb. 5 zeigt uns anschaulich das Ergebnis 
eines anderen ahnlichen Versuchs. Hier sind oben fiinf SproBstiicke von 
Lupinus angustifolius zu sehen, deren verwundete Seite während 11 Stun- 
den belichtet wurde, unten fiinf ebenso verwundete SproBstiicke, die im 
Laufe derselben Zeit mit ihrer unverletzten Seite dem Lichte zugekehrt 
waren und die noch deutliche traumatotropische Kriimmungen auf- 
weisen. Die Richtung der Lichtstrahlen ist durch Pfeile angezeigt. 
Besonders interessant ist die Frage, ob die einseitig verwundeten 
Hypokotylstücke auch verschiedene Zuwachsgrößen zeigen, je nachdem 
sie von der verletzten oder unverletzten Seite her belichtet worden sind. 


Versuch 18. 7 einseitig verwundete Hypokotylstücke von Lupinus angusti- 
folius, die mit ihrer verletzten Seite dem Lichte zugekehrt sind; 6 andere solche, 
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mit der unverletzten Seite der Lichtquelle zugewendet, und 5 unverletzte Kon- 
trollstücke. Die Intensität der Belichtung und sämtliche andere Bedingungen 
wie im vorstehenden Versuch. Temperatur etwa 26° C. 

Nach 9 Stunden zeigten alle Kontrollstücke und die verwundeten der ersten 
Gruppe mehr oder weniger deutliche positive Krümmungen (durchschnittliche 
Ablenkungswinkel 10 und 30°); die verwundeten Hypokotylstücke der zweiten 
Gruppe wiesen keine Krümmungen auf (Ablenkungswinkel 0°). 

Die Gesamtlänge der Hypokotylstiicke betrug am Anfang des Versuchs 
220,0 mm (Kontrollstücke), 313,3 mm (Wundseite belichtet) und 268,6 mm 
(Wundseite beschattet). Die Zuwachsgrößen für 9 Stunden entsprechend: 11,6, 
8,5 und 6,7% der ursprünglichen Länge. 

Versuch 19. Lupinus albus. 7 Hypokotylstiicke sind mit ihrer Wundseite der 
Lichtquelle zugewendet, bei 7 anderen solchen ist diese Seite beschattet. Die 
Gesamtlänge der ersten 321,2, die der zweiten 320,1 mm. Temperatur etwa 18° C. 

Nach 21 Stunden zeigten die Hypokotylstiicke der ersten Gruppe einen Zu- 
wachs von 4,5%, die der anderen 2,9% der ursprünglichen Länge. Kriimmungen 
wie im Versuch 18. 

Versuch 20. 20 einseitig verwundete Hypokotylstücke von Lupinus angusti- 
folius. Davon sind 10 mit ihrer Wundseite zum Lichte, 10 andere nach der ent- 
gegengesetzten Richtung orientiert. Sämtliche Sproßstücke stecken in ziemlich 
enge Glasröhrchen, um Krümmungen vorzubeugen. Die Basalteile tauchen wie 
gewöhnlich in Wasser. 

Gesamtlänge der ersten Gruppe 440,8, der zweiten 437,7 mm. Zuwachs- 
größen für 10 Stunden (bei etwa 23° C) entsprechend 9,8 und 7,4% der ursprüng- 
lichen Länge. 

Versuch 21. 14 einseitig verwundete Hypokotylstücke von Lupinus angusti- 
folius wie im vorstehenden Versuch in Glasröhrchen: bei 7 davon ist die Wund- 
seite belichtet, bei 7 anderen beschattet. Gesamtlänge der ersten 299,3, der zweiten 
298,8 mm. Zuwachs für 12 Stunden bei etwa 23° C entsprechend 11,1 und 7,4% 
der ursprünglichen Länge. 

Aus diesen Versuchen geht hervor, daß der Zuwachs eines einseitig 
verwundeten und einseitig belichteten Hypokotylstückes davon abhängt, 
wie seine Wundseite orientiert ist. Die Hypokotylstücke, deren ver- 
wundete Seite belichtet ist, zeigen immer merkbar größere Zuwachse als 
solche, bei denen diese Seite sich im Schatten befindet. Wie schon von 
vornherein zu erwarten war, tritt dieser Unterschied besonders klar in 
den Fällen hervor, wenn die Hypokotyle in schmale Glasröhrchen hinein- 
gesteckt sind, die der Bildung der Krümmungen vorbeugen. 

Somit sehen wir, daß sowohl die Geo- als auch die Photoinduktion 
das Wachstum der einseitig verwundeten Sproßstücke ganz gleichartig 
beeinflussen. Es liegt auf der Hand anzunehmen, daß diese ähnlichen 
Erscheinungen auch auf dieselben Ursachen zurückzuführen sind. Wenn 
wir uns abermals der hormonalen Theorie der Tropismen zuwenden, so 
finden die Ergebnisse der Versuche mit einseitiger Belichtung eine recht 
einfache Erklärung. Nach dieser Theorie soll ja das einseitig einfallende 
Licht eine ganz gleichartige Wirkung auf alle verwundeten und auf un- 
verletzte Kontrollstücke ausüben: es findet nämlich die Ablenkung des 
Wuchsstoffstromes nach der beschatteten Seite statt. Doch muß der 
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sichtbare Effekt der Wirkung des sich hier anhäufenden Wuchsstoffes 
bei verschiedenen SproBstücken keineswegs gleich sein. Denn wenn die 
Schattenseite unverletzt ist, so müssen natürlich sowohl die Wachstums- 
beschleunigung als auch die Krümmung des Organs zu der Lichtquelle 
hin stärker sein als in dem Falle, wenn die beschattete Seite verwundet ist. 

Von diesem Standpunkte aus betrachtet, stellen die in diesem Kapitel 
beschriebenen Versuchsergebnisse noch einen Beweis zugunsten der 
Theorie des Phototropismus dar, die von mir und WENT vorgeschlagen 
wurde. 

VI. 

Im Zusammenhang mit den in den vorigen Kapitein beschriebenen 
Versuchen erheben sich einige Fragen, die wohl nur durch weitere ein- 
gehendere Untersuchungen auf diesem Gebiete gelöst werden können. 

Wir sehen, daß die Zellen der verwundeten Seite des Hypokotyls auf 
den Zufluß des Wuchsstoffes mit einer geringeren Wachstumsbeschleu- 
nigung reagieren als die Zellen der unverletzten Seite. Es entsteht natür- 
lich zunächst die Frage nach den näheren Ursachen dieser hemmenden 
Wirkung, die die Verwundung auf das Wachstum ausübt. Soviel ich sehe, 
sind hier drei verschiedene, experimentell mehr oder weniger begründete 
Erklärungen möglich. 

1. Die Untersuchungen von HABERLANDT, STARK u. a. haben es 
recht wahrscheinlich gemacht, daß die verwundeten Gewebe sogenannte 
Wundhormone ausscheiden, denen man unter anderem auch die wachs- 
tumshemmende Wirkung zuzuschreiben pflegt. Zwar kann ich nicht die 
Meinung teilen, daß die Bildung solcher wachstumshemmenden Wund- 
stoffe schon außer Zweifel gesetzt sei. Denn, soweit mir bekannt, ist es 
bisher noch niemandem gelungen, einen Hemmungsstoff aus verwunde- 
ten Geweben herauszuziehen und dessen Wirkung auf das Wachstum 
anderer, unverletzter Gewebe zu beobachten. Und doch ist eine solche 
Feststellung, wie sie gegenwärtig für sogenannte Wuchs- und Zellteilungs- 
hormone schon vorliegt, absolut notwendig, um das Vorkommen eben der 
wachstumshemmenden Wundstoffe zu beweisen. Diese Frage ist zu- 
vörderst durch weitere Untersuchungen auf diesem Gebiete zu lösen. 

Nehmen wir jedoch an, daß solche Hemmungsstoffe sich in der Tat 
infolge einer Verwundung bilden. Dann taucht unwillkürlich der Ge- 
danke auf, daß zwischen dem Wuchsstoff und den von verwundetem Ge- 
webe ausgeschiedenen, zur Zeit hypothetischen Hemmungsstoffen eine 
Gegenwirkung stattfinden kann. Wenn wir z. B. der von mir an einer 
anderen Stelle (CHOLODNY 1929) ausgesprochenen Ansicht beipflichten, 
daß die Wundstoffe das Wuchshormon inaktivieren, so lassen sich da- 
durch nicht nur die wachstumshemmende Wirkung der Verwundung in 
den soeben beschriebenen Versuchen mit Hypokotylen, sondern auch eine 
Reihe anderer Erscheinungen erklären, die man beim Studium des Wachs- 














tums und der Tropismen der verwundeten Pflanzenorgane beobachten 
kann. Ich muß jedoch hervorheben, daß auch diese Annahme einer 
Wechselwirkung zwischen verschiedenen ‚Hormonen‘ bloß eine Arbeits- 
hypothese ist, die zunächst weitere experimentelle Untersuchungen auf 
diesem so wenig erforschten Gebiet veranlassen soll. 

2. Eine andere Annahme entsteht auf Grund der Untersuchungen von 
Bünnme (1927), OstErkHourT (1923—1928) und einigen anderen Ver- 
fassern. Es werden nämlich nach allen diesen Verfassern durch die mecha- 
nische Verletzung vor allem bestimmte physikalisch-chemische Ver- 
änderungen im Protoplasma sowohl der verwundeten als auch der Nach- 
barzellen hervorgerufen, obwohl diese letzteren unmittelbar auch nicht 
angegriffen waren. Es ist wohl recht möglich, daß infolge gewisser 
kolloidehemischer mit der Verwundung verbundener Abänderungen das 
Protoplasma auf einige Zeit seine Fähigkeit verliert, normal auf den Zu- 
fluß des Wuchsstoffes zu reagieren. 

Wenn man von dieser Annahme ausgeht, so wird natürlich die Hypo- 
these der wachstumshemmenden Wundstoffe hinfällig. 

3. Es muß hervorgehoben werden, daß man die Hypothese der Wund- 
hormone auch in dem Falle entbehren kann, wenn man die in dieser 
Arbeit beschriebenen Versuchsergebnisse vom Standpunkte der hormo- 
nalen Theorie der Tropismen erklären will. Bekanntlich liegt dieser 
Theorie die Annahme zugrunde, daß sowohl die durch die Photo- und 
Geoinduktion hervorgerufene Polarisation der Gewebe als auch die damit 
verbundene Ablenkung des Wuchsstoffstromes nach der Schatten- bzw. 
Unterseite des Organs auf elektrophysiologische Erscheinungen zurück- 
zuführen sind. Denn jetzt wissen wir, daß die einseitige Belichtung sowie 
auch (unter bestimmten Bedingungen) die Schwerkraft Potentialdiffe- 
renzen verursachen können, wobei im ersten Falle die Lichtseite, in dem 
zweiten die Oberseite des Organs immer elektronegativ werden. Wenn wir 
uns nun daran erinnern, daß der Wuchsstoff sich vorwiegend an der 
Schatten- bzw. Unterseite anhäuft, so sind wir zum Schlusse berechtigt, 
daß die erwähnte Ablenkung des Wuchsstoffstromes immer nach der 
elektropositiven Seite hin stattfindet. Und je größer die induzierte Po- 
tentialdifferenz ist, um so deutlicher muß auch die Ungleichmäßigkeit in 
der Verteilung des Wuchsstoffes zwischen gegenüberliegenden Seiten des 
Organs zum Vorschein kommen. 
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ı Ein neuer Beweis zugunsten der von mir vertretenen Ansichten ist durch 
die soeben erschienene Arbeit von BRAUNER und BüNNING (1931) über den Elek- 
trotropismus erbracht. Es hat sich herausgestellt, daß auch die unmittelbar im 
elektrischen Feld induzierte elektrische Polarisation eines Pflanzenorgans einen 
merkbaren Unterschied in der Wachstumsgeschwindigkeit seiner gegensinnig ge- 
ladenen Seiten hervorruft. Und zwar wächst bei dem negativ geotropischen 
Organ (Koleoptile von Avena sativa) im elektrischen Felde seine positiv gela- 
dene Seite schneller, bei dem positiv geotropischen (Wurzel von Vicia Faba) 
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Nun ruft bekanntlich die Verwundung an sich eine Potentialdifferenz 
hervor, die man als traumatische bezeichnen kann. Dabei wird die ge- 
reizte Stelle elektronegativ gegen die ungereizten (siehe K. STERN 1924). 
Wenn das verwundete Organ geotropisch oder phototropisch gereizt wird, 
so können natürlich die durch diese Reize induzierten und die trauma- 
tischen Potentialdifferenzen sich addieren oder subtrahieren. Auf diese 
Weise kann offenbar der traumatische Reiz auch die Verteilung des 
Wuchsstoffes im verwundeten Organ beeinflussen. 

Betrachten wir von diesem Standpunkte unsere Versuchsobjekte, die 
verwundeten Hypokotylstücke. Sind sie mit ihrer Wundseite nach auf- 
wärts orientiert, so wirken sowohl die Geoinduktion als auch die Ver- 
wundung elektrophysiologisch in derselben Richtung ein, und die Poten- 
tialdifferenz zwischen Ober- und Unterseite nimmt hierdurch zu. Bei den 
Hypokotylstücken, die ihre verwundete Seite nach abwärts kehren, 
müssen umgekehrt Geoinduktion und der traumatische Reiz elektro- 
physiologisch gegeneinander wirken, weshalb auch die gesamte Potential- 
differenz in diesem Falle abnehmen wird. 

Dasselbe gilt für die einseitig belichteten Hypokotyle. Fallen ihre 
Licht- und Wundseite zusammen, so muß die durch die Photoinduktion 
hervorgerufene Potentialdifferenz wegen der Summierung mit der trau- 
matischen etwas zunehmen. Wenn dagegen die Vorderseite z. B. be- 
lichtet und die Hinterseite verwundet ist, so muß die induzierte Poten- 
tialdifferenz abnehmen. 

Alle diese Veränderungen müssen ihrerseits auch die Verteilung des 
Wuchsstoffes im Hypokotyl und die damit verbundenen Wachstums- 
erscheinungen und Tropismen merkbar beeinflussen. 

Es leuchtet ein, daß die hier entwickelten Anschauungen auch auf die 
traumatotropischen Erscheinungen ein neues Licht werfen. Denn man 
kann ja die Wachstumshemmung, die die verletzte Seite aufweist, wenig- 
stens teilweise dadurch erklären, daß der Diffusionsstrom des Wuchs- 
stoffes von dieser Seite abgelenkt wird. Somit können diese Erschei- 
nungen in den Rahmen der hormonalen Theorie der Tropisme: gebracht 
werden. 

Die in diesem Kapitel dargelegten verschiedenen Arbeitshypothesen 
zeigen uns nur die Grundlinien, nach denen meines Erachtens die ein- 
gehendere Analyse der hier beschriebenen Erscheinungen erfolgen muß. 





dagegen zeigt die negativ geladene Seite größere Zuwachse. Deshalb krümmen 
sich diese Organe im elektrischen Felde nach entgegengesetzten Richtungen, wie 
auch unter dem Einfluß der Schwerkraft. Wenn wir uns nun daran erinnern, 
daß derselbe Wuchsstoff bei der Koleoptile die Beschleunigung, bei der Wurzel 
umgekehrt die Hemmung des Wachstums hervorruft, so sind wir zum Schluß 
berechtigt. daß die von BRAUNER und Bünnıng beschriebenen Ergebnisse sich 
völlig in den Rahmen der hormonalen Theorie der Tropismen bringen lassen. 
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VII. 

Wir wollen zu den Versuchen mit isolierten Stengelhälften zurück- 
kehren, die uns als Ausgangspunkt für die vorliegende Untersuchung 
dienten. Es ist jetzt leicht zu ersehen, daB an isolierten Hälften sich 
eigentlich dieselben Erscheinungen beobachten lassen, wie an unseren 
einseitig verwundeten Hypokotylstücken, nur kommen sie bei den 
ersteren noch deutlicher zum Vorschein. Unwillkürlich taucht der Ge- 
danke auf, daß auch die Ursachen dieser ähnlichen Erscheinungen in den 
beiden Fällen dieselben sein müssen. 

Jedenfalls ist anzunehmen, daß bei den isolierten Stengelhälften die 
Verwundung eine noch stärkere Wirkung auf das Wachstum und die 
Tropismen ausüben muß, als es bei meinen Versuchen mit ungespaltenen 
Hypokotylstücken der Fall war, und zwar schon deswegen, weil bei den 
ersteren die Verwundung selbst viel tiefer ist, indem sie nieht nur peri- 
pherische, sondern auch innen liegende Gewebe des Organs angreift. 

Hier können unzweifelhaft auch einige Komplikationen stattfinden, 
da die isolierten Hälften im Vergleich zu den ungespaltenen Hypokotyl- 
stücken sich durch einen abweichenden, deutlich asymmetrischen ana- 
tomischen Bau auszeichnen. Doch scheint dieser Faktor keine große Be- 
deutung zu haben, denn sowohl das Wachstum als auch die geotropische 
Reaktion der isolierten Stengelhälften bieten im großen und ganzen das- 
selbe Bild, wie wir es bei unseren einseitig verletzten Hypokotylstücken 
beobachten konnten. 

Es gibt nur einen Punkt, auf den sich die Einwendungen gegen eine 
solche Erklärung des Unterschiedes im Wachstum und Geotropismus der 
Ober- und Unterhälften stützen können. Das ist die Feststellung, daß 
die isolierten Oberhälften recht lange Zeit keine merkbare geotropische 
Reaktion aufweisen. 

In einer früher erschienenen Arbeit (CHOLODNY 1927) habe ich kurz 
einige Versuche beschrieben, aus welchen meines Erachtens sich der 
Schluß ziehen läßt, daß auch die Oberhälften der Hypokotyle von Lupi- 
nus angustifolius recht deutliche geotropische Krümmungen durchführen 
können, nur tritt hier die Reaktion viel später als bei den Unterhälften 
ein. Während man nämlich bei diesen letzteren schon nach 10—12Stunden 
abgeschlossene negative Krümmungen beobachten kann, sind solche bei 
den ersteren erst 60—70 Stunden nach Beginn des Versuchs festzustellen. 
Von den Ursachen dieser Verspätung wird etwas weiter unten die Rede 
sein. Zuerst betrachten wir die Frage, ob man die in meiner erwähnten 
Arbeit beschriebenen negativen AFRmpRngen der Oberhälften in der Tat 
für geotropische halten kann. 

GRADMANN spricht in seiner neuerdings erschienenen Arbeit (1930) 
den Gedanken aus, daß die von mir beobachteten negativen Krümmungen 
der Oberhälften auch autonom entstehen konnten als Folge eines von 
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der Geoinduktion unabhängigen Unterschiedes im Wachstum verschie- 
dener Teile des Hypokotyls. Deshalb sind hier nach GRADMANN die 
Kontrollversuche mit geotropisch ungereizten Hypokotylhälften von 
ausschlaggebender Bedeutung. Und solange, sagt er, nicht festgestellt 
ist, was diese ungereizten Hälften in der Zeit machen, wo die Unter- 
hälften meiner Versuche (CHOLODNY 1927) negative Krümmungen bil- 
deten, kann von einem Nachweis negativ geotropischer Reaktion der 
Oberhälften nicht wohl die Rede sein. ,, Die geotropische Reaktion der 
Oberhälften“, schließt er, ‚ist bis heute noch nicht bewiesen‘‘. 

Diese Bemerkungen GRADMANNs in betreff der Kontrollversuche sind 
wohl ganz richtig. Denn wer kamn daran zweifeln, daß die Kontrollver- 
suche eine conditio sine qua non jeder physiologischen Untersuchung dar- 
stellen? Ich muß aber hervorheben, daß sämtliche von mir angestellten 
Kontrollversuche meinen Schluß über die geotropische Natur der von 
den Oberhälften gebildeten negativen Krümmungen immer bestätigten. 
Um die von mir 1927 mitgeteilten Ergebnisse zu ergänzen, möchte ich 
hier in aller Kürze einige diesbezügliche Versuche mitteilen, die ich spä- 
ter und nach einer etwas abgeänderten Methode anstellte. 

Wie auch früher spaltete ich zunächst Hypokotyle (von Lupinus 
albus), ohne diese von den Wurzeln abzutrennen, in zwei Hälften derart, 
daß jede Hälfte ein Keimblatt trug. Dann tauchte ich die so behandelten 
Pflanzen mit ihren Wurzeln in Wasser und ließ sie einige (3—4) Tage 
in einem verdunkelten Raume stehen. In dieser Zeit wurden natürlich 
die durch die Spaltung verursachten Wunden mehr oder weniger ge- 
heilt. Danach schnitt ich die Hypokotylhälften, die keine merkbaren 
Krümmungen zeigten, von ihren Wurzeln ab und brachte sie in eine 
feuchte Kammer. Hier befestigte ich einen Teil dieser Hälften in hori- 
zontaler Lage, indem ich ihre Schnittfläche bald nach oben, bald rach 
unten orientierte, einen anderen Teil beließ ich aber als Kontrollst icke 
in vertikaler Lage. 

Aus allen diesen Versuchen ergab sich dasselbe: Zunächst traten nega- 
tive Krümmungen bei den Unterhälften auf. Etwas später, und zwar 
meistens nach 2—5 Stunden, manchmal aber auch beinahe gleichzeitig 
mit den Unterhälften, krümmten sich auch die Oberhälften aufwärts. 
Was die Kontrollhälften betrifft, so wies deren Mehrzahl überhaupt keine 
Krümmungen auf, seltener krümmten sie sich derart, daß die Wundseite 
konkav wurde; und in keinem einzigen Falle wurden Krümmungen in ent- 
gegengesetzter Richtung, d. h. in derjenigen, in welcher die Oberhälften 
sich krümmten, beobachtet. 

Wir sehen, daß die Ergebnisse dieser Versuche im wesentlichen mit 
denjenigen übereinstimmen, die ich früher (1927) beschrieben habe. Jetzt 
zeigten aber die Unter- und Oberhälften einen viel geringeren Unterschied 
in der Reaktionszeit als damals, die 5 Stunden nicht zu übersteigen 
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pflegte. Wie schon bemerkt, kriimmte sich manchmal die Oberhälfte so- 
gar in derselben Zeit wie die Unterhälften aufwärts. Vergleicht man das 
Verhalten der Oberhälften mit dem der vertikal stehenden Kontroll- 
hälften, so liegt wohl kein Grund mehr vor daran zu zweifeln, daß die 
bei den Oberhälften beobachteten negativen Krümmungen wirklich geo- 
tropische waren. 

Aus diesen Versuchen läßt sich auch der Schluß ziehen, daß die Grund- 
ursache der Hemmung der geotropischen Reaktion bei den Oberhälften 
in der physiologischen Wirkung der Verwundung liegt. Läßt man die 
Pflanzen sich von der Operation während 3—4 Tagen erholen, so klingt 
dieser hemmende Einfluß der Verwundung immer mehr ab, und der 
Unterschied in der geotropischen Reaktionszeit der Unter- und Ober- 
hälften nimmt fast bis auf Null ab. 

Wenn nun doch auch bei diesen Versuchen eine gewisse Hemmung in 
der geotropischen Reaktion der Oberhälften zu beobachten war, so ist 
dies meines Erachtens in Zusammenhang mit dem asymmetrischen Bau 
der Hypokotylhälften zu stellen. Wenn nämlich ein ungespaltenes Hypo- 
kotyl sich geotropisch nach aufwärts krümmt, so leisten hier unzweifel- 
haft die Zellen des Rindenparenchyms der unteren Seite die Hauptarbeit. 
Somit darf man dieses Gewebe gewissermaßen als das Bewegungsorgan 
des Hypokotyls betrachten. Nun erhalten die isolierten Unterhälften 
dieses Organ in unverletztem Zustande und es kann bei ihnen seine Funk- 
tion normal leisten. Die Oberhälften sind dagegen dieses Organs ganz 
beraubt. Es wird hier durch das Wundparenchym ersetzt, das mit der 
Zeit sich an der ganzen Wundfläche durch tangentiale Teilungen der 
Rinden- und Markzellen bildet. Es ist ohne weiteres begreiflich, daß 
dieses neugebildete Gewebe, das nur aus einigen wenigen Zellschichten 
besteht, und dessen Zellen meistens noch das Stadium des sehr langsamen 
embryonalen Wachstums erleben, auf den Zufluß des Wuchsstoffes mit 
einer geringeren Wachstumsbeschleunigung reagiert. als es bei dem un- 
verletzten Rindenparenchym der Fall ist. Somit kann auch die geo- 
tropische Aufwärtskrümmung bei den Oberhälften nicht so schnell wie 
bei den Unterhälften erfolgen. 

Es sei bemerkt, daß ich an Querschnitten durch Hypokotylhälften, 
welche 3—4 Tage ruhig stehenblieben, die Bildung von Wundparenchym 
klar beobachten konnte, aber von einer Regeneration der Stärkescheide, 
die man hier vom Standpunkte der GRADMANNschen Theorie erwarten 
sollte, konnte ich nicht das mindeste bemerken. 

Ich erinnere schließlich noch an eine Tatsache, die ich schon früher 
(CHoLoDNY 1927, S. 621) festgestellt habe. Die Unterhälften von Hypo- 
kotylen, deren Epidermis abgeschabt ist, weisen eine beträchtliche Hem- 
mung der geotropischen Reaktion auf. Dieses Ergebnis kann ich jetzt 
noch durch ein anderes ergänzen. 
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Nehmen wir ein Hypokotylstiick von Lupinus und verwunden es in 
der oben beschriebenen Weise, indem wir seine Epidermis von allen 
Seiten abschaben, spalten es dann der Länge nach und stecken beide 
Hälften in enge Glasröhrchen, um den Krümmungen vorzubeugen, und 
bringen sie schließlich in wagerechte Lage, die eine als die Unter-, die an- 
‘dere als die Oberhälfte, so stellt sich heraus, daß unter solehen Umständen 
beide Hypokotylhälften im Laufe einer langen Zeit (meine Versuche 
dauerten etwa 12 Stunden) keinen merkbaren Unterschied in der Wachs- 
tumsgeschwindigkeit zeigen. 

Ich glaube, daß das Problem der isolierten Stengelhälften durch die 
in dieser Arbeit beschriebenen Vetsuche im wesentlichen gelöst ist. Die 
geotropische Reaktion der Oberhälften ist bewiesen. Es ist gezeigt, daß 
man sämtliche Erscheinungen, die sich an isolierten Ober- und Unter- 
hälften beobachten lassen, durch die gleichartige Wirkung derselben Ur- 
sachen erklären kann. Es liegen also keine Gründe vor, eine ‚selbständige 
Wachstumsreaktion“ der beiden Stengelhälften auf die Photo- und Geo- 
induktion hin anzunehmen, wie es GRADMANN (1930 a, b) tut, wobei er 
aus dieser Annahme eine Reihe von weitgehenden, zum Teil sogar natur- 
philosophischen Schlüssen zieht. 


VII. 


Bevor ich diese Abhandlung beschließe, möchte ich noch in aller 
Kürze einige vorwiegend theoretische und polemische Bemerkungen be- 
sprechen, die wir in der hier schon mehrmals angeführten Arbeit von 
GRADMANN (1930 a) finden. 

Wie schon erwähnt, legt GRaDMANN (1925, 1930 a) seinen sämtlichen 
Überlegungen die HABERLANDTsche Statolithentheorie zugrunde. ,, Diese 
Theorie“, sagt er, „kann sich aufeinsoreiches Erfahrungsmaterialstützen, 
die Übereinstimmung des Vorkommens von Statolithenstärke und geo- 
tropischer Reizbarkeit hat sich in so zahlreichen Fällen immer wieder 
ergeben, namentlich auch bei experimenteller Regelung des Statolithen- 
gehalts, daß wir ihre Richtigkeit hier voraussetzen dürfen, wenigstens für 
die gewöhnlichen Fälle‘ (GRADMANN 1930 a, S. 551). 

Nun scheint es mir, daß man auf Grund des uns zur Zeit vorliegenden 
Materials kaum eine Entscheidung darüber fällen kann, ob die Stato- 
lithentheorie richtig oder unrichtig ist. Ich glaube, daß die große 
Schwierigkeit, diese Theorie zu beweisen oder umgekehrt zu wider- 
legen, in ihrem Wesen liegt. Wer im Laufe der letzten 20—30 Jahre auf- 
merksam die Entwicklung der Physiologie des Geotropismus beobachtete, 
kann wohl nicht in Abrede stellen, daß die Statolithentheorie nach und 
nach in den Hintergrund tritt, und daß sie immer mehr an Bedeutung 
verliert, denn die Wissenschaft hat hier andere Wege eingeschlagen. Die 
gegenwärtige Physiologie der Tropismen begnügt sich nicht mehr mit 
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bloßen Analogien zwischen den Erscheinungen im Pflanzen- und Tier- 
organismus, wie sie (und eigentlich nichts mehr) uns die Statolithen- 
theorie in ihrer gegenwärtigen Fassung gibt. Es wird immer mehr der 
sichere Weg einer physikalisch-chemischen Analyse der Tropismen be- 
treten. Hierdurch erklärt sich meines Erachtens, daß man der Stato- 
lithentheorie in den letzten Jahren immer weniger Aufmerksamkeit 
schenkt. Es ist gleichwohl recht möglich, daß nach dieser Periode eine 
solche des belebteren Interesses für die Statolithentheorie folgen wird, 
wenn man den Weg entdeckt, ins Innere einer einzelnen Statozyste mit 
unseren physikalisch-chemischen Methoden einzudringen. 

Jedenfalls kann ich mich nicht mit GRADMANN einverstanden er- 
klären, wenn er sagt, daß wir die Richtigkeit der Statolithentheorie 
wenigstens für die gewöhnlichen Fälle voraussetzen dürfen. Gerade für 
eins der gewühnlichsten, bei geotropischen Versuchen recht brauchbaren 
Objekte, das Hypokotyl von Lupinus, mit dem auch GRaDMANN selbst 
arbeitete, liegen gegenwärtig einige Beobachtungen vor, die dafür 
sprechen, daß die Statolithentheorie in diesem Falle nicht anzuwenden 
ist. Ich meine die Versuche mit ausgebohrten Hypokotylstücken, die ich 
vor kurzem beschrieben habe (CHoLopNy 1928). Es wurden nämlich bei 
diesen Versuchen die Hypokotyle meistens derart ausgebohrt, daß sie 
hohle Zylinder darstellten, die aus der Epidermis und einigen wenigen 
Schichten des Rindenparenchyms ohne Stärkescheide, d. h. ohne Stato- 
zysten bestanden. Wurde nun in einen solchen Zylinder ein Gelatine- 
klümpchen geschoben, das mit dem von Zea-Koleoptilspitzen ausgeschie- 
denen Wuchsstoff durchtränkt wurde, so erfolgten bald deutliche nega- 
tive geotropische Krümmungen. Zwar enthielten in diesem Falle die 
Koleoptilspitzen, aus denen der Wuchsstoff in die Gelatine hinüber- 
diffundiert war, unverletzte Statozysten. Aber diese Koleoptilspitzen 
wurden auf die Gelatineschicht in vertikaler Lage gebracht, somit konn- 
ten sie vom Standpunkte der Statolithentheorie keineswegs als geotro- 
pisch gereizt gelten. 

Ebenso schwierig ist es, die geotropische Reaktion der dekapitierten 
Wurzeln, denen Koleoptilspitzen in ihrer normalen vertikalen Lage an- 
gesetzt wurden (CHOLODNY 1928), mit der HABERLANDTschen Theorie 
in Einklang zu bringen. 

Schließlich widerspricht dieser Theorie auch die Tatsache, daß de- 
kapitierte Avena-Koleoptilen innerhalb einer kurzen Zeit (3—4 Stunden) 
ihre normale geotropische Reaktionsfähigkeit infolge der Regeneration 
„der physiologischen Spitze‘ wieder herstellen, obgleich anatomisch die 
Koleoptilspitze nicht regeneriert und ihr Statolithenapparat nicht resti- 
tuiert werden. 


N. Cholodny: 











Verwundung, Wachstum und Tropismen. 689 


Die hormonale Theorie der Tropismen, die sich auf die bewiesene Tat- 
sache der ungleichmäßigen Verteilung des Wuchsstoffes in den Pflanzen- 
organen unter dem Einfluß der Geo- und Photoinduktion stützt, stellt 
diese Erscheinung in Zusammenhang mit der Polarisation der Gewebe, 
die durch die Schwere bzw. das Licht verursacht wird. Obgleich diese 
Annahme wohl zur Zeit nur erst eine Hypothese darstellt, kann sie doch 
durch eine Reihe von Tatsachen begründet werden. Zunächst wissen wir, 
daß die Bewegung von Wuchsstoff in Pflanzenorganen überhaupt keine 
gewöhnliche Diffusion ist, da sie sich ausschließlich basalwärts vollzieht 
und demzufolge eine gewisse „Polarisation“ sogar in ungereizten Ge- 
weben aufweist. Ich glaube, daß’ dieser Erscheinung die polare Leit- 
fähigkeit oder Permeabilität der Zellmembranen zugrunde gelegt werden 
kann, auf die neuerdings BRAUNER (1930) und Metzner (1930) aufmerk- 
sam gemacht haben. Außerdem ist durch zahlreiche Untersuchungen fest- 
gestellt, daß sowohl die Photo- als auch die Geoinduktion tatsächlich eine 
elektrophysiologische Polarisation der Pflanzenorgane hervorrufen, in- 
dem sie in diesen eine Potentialdifferenz verursachen, die der wirkenden 
Kraft gieich gerichtet ist. Somit steht die Polarisationshypothese auf 
einem ziemlich festen Grunde. Zugleich gibt sie uns viele Anregungen für 
weitere Untersuchungen in der Richtung, die von der hormonalen Theorie 
der Tropismen angegeben wird. 

GRADMANN (1930 a) stellt sich zur Polarisationshypothese recht nega- 
tiv. Seines Erachtens stellt sie nur eine Reihe von „ganz unbestimmten 
Vorstellungen“ dar. Anstatt dieser schlägt er die Hypothese von zwei ver- 
schiedenen Wuchsstoffen vor, die er als A- und B-Wuchsstoffe bezeichnet. 
Diese sollen nach GRADMANN „getrennt voneinander gebildet werden. 
In der Haferkoleoptile entsteht der eine, A, nur in der Spitze und strömt 
von da allseitig herab, der andere, B, längs der ganzen Koleoptile (oder 
doch mindestens ihrer oberen Abschnitte) bis hinein in die Spitze. Ebenso 
müssen bei geotropisch reagierenden Stengeln zwei Wuchsstoffe unter- 
schieden werden, die, soweit erkenntlich, ganz die entsprechende Rolle 
spielen. A wird hier im Zentralzylinder, B wahrscheinlich in der Stärke- 
scheide gebildet. Beide Wuchsstoffe sind für sich allein nicht wirksam, 
sie reagieren aber miteinander unter Bildung eines Stoffes (AB), der das 
Wachstum anregt. Die äußeren Bedingungen beeinflussen in erster Linie 
die Bildung von B, ein tropistischer Reiz bewirkt primär eine ungleiche 
Entstehung von B, damit zugleich eine ungleiche Verteilung des Stoffes 
(AB) und des Wachstums . . .“ 

Mit den zitierten Worten formuliert GRADMANN das Wesen seiner 
Hypothese. Zu dieser Grundannahme fügt er noch eine Reihe von Hilfs- 
hypothesen hinzu, um möglichst sämtliche auf diesem Gebiet festgestell- 
ten Tatsaehen in sein Schema bringen zu können. 

Es muß uns hier natürlich die Frage am meisten interessieren, worauf 
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die Annahme GRADMANNs über das Vorkommen des zweiten Wuchs- 
stoffes, B, beruht. Doch wäre es eine vergebliche Mühe, in seiner um- 
fangreichen Arbeit irgendwelche experimentelle Begründung dieser 
Hypothese zu suchen. Zwar beruft sich GRADMANN auf die bekannten 
Versuche BRAUNERs (1922) mit dekapitierten Haferkoleoptilen, die nach 
der Dekapitation phototropisch gereizt wurden: es hat sich herausgestellt, 
daß solche Koleoptilen nachträglich (im Dunkeln) positive phototropische 
Krümmungen aufweisen, wenn man ihnen ungereizte Koleoptilspitzen 
aufsetzt. Aber eben diese Versuchsergebnisse können vortrefflich auch 
in den Rahmen der Polarisationshypothese gebracht werden, worauf ich 
schon früher hingewiesen habe (CHoLopNy 1927, S. 611). Gerade die 
Braunerschen Versuche und einige andere, auf die ich mich in der er- 
wähnten Arbeit berufe; haben bei mir den Gedanken über die Polari- 
sation der einseitig belichteten Gewebe erzeugt. 

Noch schwieriger ist es, irgendwelche Beweise zur Begründung der 
GRADMANNschen Hypothese aus den Versuchen mit isolierten Stengel- 
hälften zu entnehmen, auf die GRADMANN sich ebenfalls stützen will. Ich 
brauche dies hier nicht ausführlich zu erörtern, denn die diesbezüglichen 
Versuchsergebnisse sind soeben (in Kapitel VII) betrachtet und erklärt 
worden. 

Somit schwebt meines Erachtens die Hypothese der zwei Wuchsstoffe, 
was ihre Grundlagen betrifft, in der Luft. 

Es ist schließlich zu betonen, daß die Hypothese GRADMANNs, ob- 
gleich sie unsere Vorstellungen über die Wachstumserscheinungen in be- 
trächtlichem Maße verwickelt, doch den Begriff der Polarisation nicht 
endgiltig ausschalten kann. 

Betrachten wir z. B. abermals die Versuche mit ausgebohrten Hypo- 
kotylstücken von Lupinus, in deren Hohlraum ein Wuchsstoff enthalten- 
des Gelatineklümpchen gesteckt ist. Wie schon erwähnt, weisen die auf 
diese Weise behandelten Hypokotyle eine deutliche geotropische Reak- 
tion auch in den Fällen auf, wenn sie die Stärkescheide gänzlich einbüßen, 
die nach GRADMANN den Wuchsstoff B erzeugen soll. Aber nehmen 
wir sogar an, daß die Gelatine beide Wuchsstoffe, A und B, in ausreichen- 
der Menge enthält. Wie kann man erklären, daß diese Stoffe aus der 
Gelatine vorwiegend abwärts, in die untere Hälfte des Hohlzylinders 
diffundieren und diese zur Wachstumsbeschleunigung anregen? Es 
leuchtet ein, daß wir hier entweder, dem Beispiele GRADMANNSs folgend, 
das Vorhandensein eines dritten Wuchsstoffes, C, annehmen müssen, der 
sich in den Zellen des Rindenparenchyms oder der Epidermis bildet, oder 
doch abermals zur Hypothese der Polarisation Zuflucht nehmen müssen. 
Da diese letztere den Vorzug größerer Einfachheit hat und besser be- 
gründet ist, wird hier die Wahl nicht schwer. 

GEADMANN betont, daß seine Hypothese ‚ziemlich elastisch‘ sei. Das 
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ist richtig, aber man darf wohl nicht außer acht lassen, daß die über- 
mäßige Elastizität einer Hypothese vielmehr dafür spricht, daß diese für 
eine experimentelle Prüfung wenig zugänglich ist und somit kaum als 
Arbeitshypothese dienen kann. Daß es sich hier nur um eine Arbeits- 
hypothese handeln kann, dessen scheint sich auch GRADMANN selbst be- 
wußt zu sein (1930a, S. 575). 

Zusammenfassend dürfen wir sagen, daß die Hypothese der zwei 
Wuchsstoffe zu denjenigen „unnötigen Hypothesen“ gehört, gegen die 
GRADMANN selbst (1930 a, S. 582) mit Recht seine warnende Stimme 
erhebt. 


Zum Schluß muß ich noch in aller Kürze einige Bemerkungen von 
GRADMANN besprechen, mit denen er meine Kritik seiner Hauptarbeit 
(GRADMANN 1925) entkräften zu können geglaubt hat. 

Der Verfasser macht mir zunächst den Vorwurf, daß ich seine Befunde 
und seine Schlußweise irreführend dargestellt habe. Er sagt, daß er auf 
eine Erwiderung lange Zeit verzichtet habe in der Hoffnung, daß die ver- 
kehrten Angaben, die mir unterlaufen sind, bald eine Berichtigung finden 
werden, „da sie jedem, der die Kritik mit der Originalabhandlung ver- 
gleicht, auffallen müssen‘. Anstatt dessen hat aber GRADMANN die Er- 
fahrung machen müssen, daß auch andere Verfasser dieselbe Stellung 
zu seiner Arbeit einnehmen und meine kritischen Bedenken teilen (z. B. 
BEYER 1928). 

Nun gebe ich gerne zu, daB in meine Darstellung und Deutung 
der GRADMANNschen Befunde sich in der Tat einige unwichtige Fehler 
und MiBverständnisse eingeschlichen haben, die vorwiegend durch 
mangelnde Deutlichkeit der Originalabhandlung verursacht wurden. 
Aber keines dieser MiBverständnisse, auf dieGRADMANN in seiner neuen 
Arbeit (1930a) hinweist, hat eine wesentliche Bedeutung. Berichtigt man 
sie alle in dem vom Verfasser angegebenen Sinne, so braucht man doch 
nichts in meinen Schliissen zu andern. Jeder, der jetzt die Kritik mit der 
Originalabhandlung vergleicht, kann sich leicht davon überzeugen. 

Bei meiner Besprechung der GRapMANNschen Versuche mit Stengeln 
von Labiatae und Scrophulariaceae wies ich unter anderem darauf hin, 
daß man noch nicht berechtigt sei, aus diesen Versuchen die Schlüsse zu 
ziehen, zu denen GRADMANN kommt, bevor man die anderen physiologi- 
schen Faktoren, die dieselben Erscheinungen verursachen könnten, be- 
rücksichtigt hat. Als solche Faktoren waren meines Erachtens in erster 
Linie die Verwundung und die Gegenwirkung von Wund- und Wuchsstoff 
zu betrachten. GRADMANN scheint jetzt damit einverstanden zu sein, 
daß seine Ergebnisse auch eine andere Deutung erlauben, aber zugleich 
tritt er egtschieden meinem Schema der Wuchsstoffbewegung in isolier- 
ten Stengelhälften entgegen, da es „auf physikalisch ganz unhaltbaren 














Vorstellungen beruht‘. Obgleich der Verfasser nicht näher angibt, worin 
er die Unhaltbarkeit meiner Vorstellungen vom physikalischen Stand- 
punkte sieht, kann man doch vermuten, daß er dabei das Herabströmen 
von Wuchsstoff im Auge hat, das nach meiner Ansicht unter dem Ein- 
flusse der Schwerkraft stattfinden soll. Soweit mir bekannt, scheint die 
Physik wirklich bisher keine analogen Erscheinungen zu kennen, und 
trotzdem hat die Pflanzenphysiologie der Gegenwart eine ganze Reihe 
von Beweisen dafür, daß die Schwerkraft den ,,Diffusionsstrom‘ von 
Wuchsstoff in der Tat nach abwärts ablenkt. Hieraus kann man meines 
Erachtens nur den Schluß ziehen, daß die Bewegung von Wuchsstoff in 
lebenden Pflanzengeweben keine gewöhnliche Diffusion ist, worauf ich 
schon mehrmals aufmerksam gemacht habe. 

Weiter weist GRADMANN noch darauf hin, daß es ihm unbegreiflich 
sei, weshalb der Diffusionsstrom des Wuchsstoffes, nachdem er an die 
Unterseite der betreffenden Hälfte gelangt ist, sich dort nach der Seite 
wendet, der das ganze Internodium anliegt. Es sei die Gegenfrage er- 
laubt, nach welcher anderen Richtung aber denn die an der unteren Seite 
der Stengelhälfte angehäufte Wuchsstoffmenge unter den Umständen 
seiner Versuche diffundieren konnte? Doch wohl nicht in das unter dem 
Objekt befindliche Glas oder in die an die äußere Seite des ersteren gren- 
zende Luft? Doch genug von allen diesen unwesentlichen Mißverständ- 
nissen! 

Mit dem von mir vorgeschlagenen hypothetischen Schema verfolgte 
ich zweierlei Zwecke: zu zeigen, daß man die GRADMANNschen Ergebnisse 
verschiedenartig deuten kann, und das Problem der Beeinflussung des 
Wachstums und der Tropismen durch die Verwundung in den Vorder- 
grund zu rücken. Ich glaube, daß der Wert einer jeden Hypothese davon 
abhängt, inwiefern sie uns zu neuen experimentellen Untersuchungen an- 
regt. Und je weniger elastisch unsere Arbeitshypothesen sind, je stärker 
sie uns folglich zwingen, neue experimentell lösbare Aufgaben zu stellen, 
um so mehr fördern sie die Wissenschaft. Von diesem Standpunkte aus 
ist wohl meinem Schema eine gewisse Bedeutung auch in dem Falle bei- 
zumessen, wenn weitere Untersuchungen zeigen sollten, daß es mit neuen 
Feststellungen nicht in Übereinstimmung gebracht werden kann. 
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Zusammenfassung. 

1. Die allseitige oberflächliche Verwundung (durch Abschaben der 
Epidermis) hemmt bei den Hypokotylstücken von Lupinus sowohl das 
Wachstum als auch die geotropische Reaktion. 

2. Sind die Hypokotylstücke einseitig verwundet, indem die Epider- 
mis nur von einer Hälfte ihrer Oberfläche abgeschabt ist, so zeigen sie 
ebenfalls die Wachstumshemmung und deutliche positive traumato- 
tropische Krümmungen. 
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3. Sind die einseitig verwundeten Hypokotylstücke in horizontale 
Lage gebracht, so bilden sie ungleich starke negative Krümmungen, je 
nachdem wie ihre Schnittfläche orientiert ist: die mit ihrer Schnitt- 
fläche nach oben gekehrten Hypokotyle weisen stärkste, die nach unten 
schwächste Krümmungen auf. Der Unterschied zwischen diesen und 
jenen kann 50—60° erreichen. 

4. Die Intensität dieser Krümmungen ist durch die algebraische 
Addition von geotropischen und traumatotropischen Krümmungen zu 
berechnen. 

5. Die einseitig verwundeten Hypokotylstücke zeigen in wagerechter 
Lage verschiedene Zuwachse, je nachdem wie sie orientiert sind: die von 
oben verwundeten Hypokotyle weisen Zuwachse auf, die diejenigen der 
von unten verwundeten unter gleichen Bedingungen und in derselben 
Zeit 1!/,—2mal übersteigen. 

6. Besonders deutlich tritt der Unterschied in der Wachstums- 
geschwindigkeit verschieden orientierter Hypokotylstücke hervor, wenn 
man diese in enge Glasröhrchen steckt, um der Bildung von Kriimmungen 
vorzubeugen. 

7. In senkrechter Lage zeigen die einseitig verwundeten Hypokotyl- 
stücke (unter gleichen sonstigen Umständen) mittlere Zuwachsgrößen, 
die zwischen denjenigen der von oben und von unten verwundeten liegen. 
Dasselbe gilt für die einseitig verwundeten Hypokotylstücke in horizon- 
taler Lage, wenn sie ihre Wundflächen seitwärts kehren. 

8. Somit hängt der hemmende Einfluß der Verwundung auf das 
Wachstum der Hypokotyle davon ab, wie ihre Wundfläche in Bezug auf 
die Richtung der Schwerkraft orientiert ist. 

9. Gänzlich analoge Erscheinungen kann man auch bei den einseitig 
verwundeten Hypokotylstücken beobachten, wenn diese senkrecht stehen 
und von einer Seite her belichtet sind. Die phototropische Reaktion der 
Hypokotyle, die mit ihrer Wundfläche dem Lichte zugekehrt sind, ist 
immer viel stärker als diejenige der Hypokotylstücke, deren Wundfläche 
beschattet ist. Dementsprechend zeigen die ersteren auch größere Zu- 
wachse, wobei auch in diesem Falle der Unterschied in den Zuwachs- 
größen verschieden orientierter Hypokotyle zunimmt, wenn man diese 
in enge Glasröhrchen steckt. 

10. Den Unterschied im Wachstum und in den Tropismen der ver- 
schieden mit ihrer Wundfläche gegen die Schwerkraft- bzw. Lichtrichtung 
orientierten Hypokotylstücke kann man leicht erklären, wenn man von 
der hormonalen Theorie der Tropismen ausgeht. Denn nach dieser 
Theorie lenken sowohl die Schwerkraft als auch die einseitige Belichtung 
den Wuchsstoffstrom in der Richtung ihrer Wirkung ab. Wird der 
Wuchsstoff im intakten Gewebe angehäuft, so muß natürlich sein Ein- 
fluß auf das Wachstum und die Tropismen des Hypokotyls deutlicher 














694 N. Cholodny: Verwundung, Wachstum und Tropismen. 





zum Vorschein kommen als in dem Falle, wenn er sich an der verwunde- 
ten Seite des Organs konzentriert. 

11. Die eingehendere Analyse der in dieser Arbeit beschriebenen Er- 
scheinungen ist nach Meinung des Verf. in drei verschiedenen Richtungen 
möglich: a) Gegenwirkung von Wuchs- und Wundhormonen, b) kolloid- 
chemische Veränderungen im Protoplasma der verletzten Zellen, c) elek- 
trophysiologische Erscheinungen, die mit der Verwundung sowie auch 
mit der Geo- bzw. Photoinduktion verbunden sind. 

12. Die’an isolierten Hypokotylhälften beobachteten Erscheinungen 
sind denjenigen, die die ungespaltenen einseitig verwundeten Hypokotyl- 
stücke zeigen, ganz ähnlich. Somit liegen ihnen offenbar dieselben Ur- 
sachen zugrunde. Das Problem der isolierten Stengelhälften, das in den 
Grapmannschen Arbeiten unrichtig beleuchtet ist, ist durch die vor- 
liegende Untersuchung in seinen Grundlinien gelöst. 
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VERSUCHE ÜBER DIE ENTWICKLUNGSERREGUNG DER 
WINTERKNOSPEN VON HYDROCHARIS MORSUS RANAE L. 
Von 
MASUTA MATSUBARA. 

Mit 8 Textabbildungen. 

(Eingegangen am 25. Februar 1931.) 


I. Einleitung. 

Die Ruheperiode der Winterknospen von Hydrocharis morsus ranae L., 
welche etwa 3 Monate (September bis Dezember) dauert, konnte bislang 
durch keines der angewendeten, besonders chemischen Mittel abgekürzt 
oder aufgehoben werden. Diese Feststellung hat zuletzt S. V. Simon 
(1928) in seinen eingehenden Untersuchungen über die Keimungsphysio- 
logie der Hydrocharis-Knospen gemacht. SIMON verwendete allerd'ngs 
nur wenige chemische Stimulantien. Zum Austreiben der Winterknospen 
ist auch nach Ablauf der Ruheperiode das Licht ein unbedingt not- 
wendiger Faktor. Bewahrt man die Knospen im Dunkeln auf, so unter- 
bleibt ihre Keimung auch nach der Ruhezeit. Wenn man nur für hin- 
reichend sterile Bedingungen sorgt, gelingt es, die Hydrocharis-Knospen 
im Dunkeln jahrelang zu halten, ohne daß Keimung eintritt. So konnte 
Sımon die Knospen 4 Jahre aufbewahren. Belichtung der Dunkel- 
knospen führt jedoch jederzeit wieder zur Keimung, wobei die geringste 
Keimenergie in die Monate Oktober bis Dezember, die größte in die 
Monate März bis Juli fällt. 

Nach dem, was man bislang über die Aufhebung der Winterruhe von 
Knospen verschiedener Pflanzen weiß, war zu erwarten, daß es doch 
Mittel geben muß, denen auch die Knospenruhe von Hydrocharis nicht 
standhalten kann. Nun hatte schon Smon die Vermutung ausgesprochen, 
daß die Assimilation in irgendeinem Zusammenhang mit der Keimung 
der Knospen stehen könnte. Da gerade die Assimilation durch die Blau- 
säurewirkung tiefgreifend beeinflußt werden kann (WARBURG), und da 
andererseits die Blausäure ein ausgezeichnetes Frühtreibmittel ist (Gass- 
NER), so wurden schon im Winter 1929/30 einige Vorversuche mit HCN- 
Begasung unternommen. Der hundertprozentige Erfolg dieser zunächst 
tastenden Versuche veranlaßte dann im Winter 1930/31 ausgedehntere 
Versuche in dieser Richtung, welche folgende Fragen beantworten 
sollten: 
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1. Welche Wirkung haben verschiedene Blausäurekonzentrationen 
auf die Winterknospen, und welche Konzentration ist für die Entwick- 
lungserregung optimal ? 

2. Auf welchem Mechanismus beruht die Blausäurewirkung ? 

3. Gibt es noch andere chemische Mittel, welche die gleiche Wirkung 
haben? 

II. Material und Methode. 


Die zu den Versuchen verwendeten Winterknospen von Hydrocharis morsus 
ranae L. entstammten zum kleineren Teil dem Garten des Pflanzenphysiologi- 
schen Instituts der Universität Berlin in Berlin-Dahlem. Das meiste Material 
wurde von Pflanzen aus dem Grunewaldsee bei Berlin-Dahlem im Oktober einge- 
sammelt, und zwar wurde es von den zu dieser späten Jahreszeit noch grünen 


Wesserstrahlaumpe 


Abb. 1. Erklärung im Text. 


Pflanzen abgenommen. Die Mehrzahl der Knospen wurde in einem großen Glase, 
welches unten mit etwas Erde bedeckt und mit Teichwasser gefüllt war, in einem 
kühlen Gewächshaus (Temperatur meist weniger als 5°C) dunkel aufbewahrt 
(Dunkelknospen). Ein kleinerer Teil der Winterknospen wurde ganz genau so und 
am gleichen Orte, aber hell aufgehoben (Lichtknospen). Zur Charakterisierung 
des Materials möge noch folgendes erwähnt werden. Die Winterknospen, welche 
aus dem Grunewaldsee stammten, waren im Jahre 1930 sehr spät ausgereift. Noch 
im Laufe des Oktobers waren an den Pflanzen neben. größeren Knospen, sehr 
viele kleinere vorhanden. Die Knospen wurden sämtlich von den Pflanzen abge- 
pflückt, von denen sie sich zur Zeit der Ernte (bis Mitte Oktober) keineswegs leicht 
ablösen ließen; von einem selbsttätigen Abfallen waren sie noch weit entfernt. 

Die gasförmige Blausäure wurde aus Cyankalium (KCN, Kahlbaum pro ana- 
lysi) und 60%iger Schwefelsäure gewonnen. 

Als Begasungsraum wurde anfangs eine einfache Deckelschale benutzt. Da 
aber bei der oben beschriebenen Art der Gasentwicklung die ganze Gasmenge auf 
einmal und schnell entwickelt wird, so war die Konzentration der Blausäure 
während der Versuchsdauer nicht konstant zu halten. Aus dem Grunde wurde 
dann ein Exsikkator von 3,05 Liter Inhalt (ermittelt mit Wasser von 15° C) mit 
Tubus verwendet (Abb. 1). Damit durch die Gasentwicklung der innere Über- 
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druck im Exsikkator nicht zu sehr anstieg, wurde vorher mit Hilfe einer Wasser- 
strahlluftpumpe die Luft verdünnt bis auf 170 mm Hg-Druck. Durch Eintropfen- 
lassen der Schwefelsäure in das KCN von außen ohne den Exsikkator wieder zu 
öffnen war eine genaue Dosierung und zugleich ein gefahrloses Arbeiten möglich. 
Die Begasungen wurden trotzdem sämtlich im Freien vorgenommen. Die Dauer 
der Begasung betrug !/,—3 Stunden. Nach der bestimmten Begasungsdauer 
wurde zunächst der Deckel des Exsikkators geöffnet und das Gefäß mit den 
Winterknospen noch 1/, Stunde unberührt im Freien zur Entgasung stehen ge- 
lassen. Nach Ablauf dieser Zeit wurden die Knospen zur Weiterbehandlung ins 
Gewächshaus bzw. ins Dunkelzimmer gebracht. Die Begasungstemperatur be- 
trug meist 0 bis + 12° C, die Temperatur während des Aufenthaltes im Gewächs- 
haus oder in der Dunkelkammer schwankte zwischen 15 und 20° C. Nach der 
Begasung wurden die Knospen in flache‘Glasschalen eingelegt, welche mit etwas 
Erde und Teichwasser gefüllt waren. 

Der Keimungsverlauf der behandelten Knospen wurde vom Keimungsbeginn 
und vom 15. Tage nach der Begasung an regelmäßig und systematisch protokol- 
liert, und zwar solange, bis die jungen Pflanzen sechs Blätter entwickelt hatten. 

Die A: #nld, hy Ihsh Al g wurde so 
vorgenommen, daB an den seitlichen Tu- 
bus des Exsikkators das in Abb. 2 gezeich- 
nete kalibrierte Glas mit Hahn angesetzt 
wurde, welches eine bestimmte Menge des 
Acetaldehyds enthielt. Wie bei den Blau- 
säureversuchen wurde der Luftdruck im 
Exsikkator bis auf 170 mm Hg-Druck ver- 
mindert, wodurcheinschnelles Verdampfen 
des Acetaldehyds gewährleistet wurde. 

Zur Wasserstoffbegasung der Winter- 
knospen wurde das H,-Gas mittels Zink 














und Schwefelsäure entwickelt und durch E 
2%ige Kaliumpermanganat- und gesät- =) 
tigte Sublimatlôsung gereinigt. Vor der Abb. 2. Erklärung im Text. 


Verwendung wurde das Gas zum Anfeuch- 
ten durch Wasser geleitet. Die Begasung der Winterknospen erfolgte in einem 
dicht verschließbaren Glasgefäß mit zwei Rohrstutzen, welche durch Hähne abge- 


schlossen werden konnten. 
Die Vakuumbehandlung der Winterknospen wurde im Exsikkator vorgenom- 
men bei einer Evakuierung bis auf 5 mm Hg-Druck. 


III. Versuche. 
1. Versuche mit Blausäure. (Hierzu Abb. 3—8.) 

Die ersten Versuche mit Blausäurebegasung wurden um Mitte Okto- 
ber ausgeführt, und zwar in einfachen Deckelschalen. Die Konzentration 
der Blausäure blieb jedoch während der Versuchsdauer nicht konstant. 
Die nächsten Versuche wurden deshalb in der oben beschriebenen Weise 
mit dem Exsikkatorgefäß vorgenommen. Das günstige Ergebnis dieser 
Versuchsanstellung veranlaßte dann ihre Beibehaltung für alle weiteren 
Begasungen. Diese ersten Versuche sind sämtlich in Tabelle 1 zusammen- 
gestellt. Obwohl das Ergebnis der Keimung nicht einheitlich ist, so 
haben diese Versuche deshalb besondere Bedeutung, weil sie im Oktober 
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ausgeführt wurden, also unmittelbar nach der Ernte der Winterknospen. 
Es geht aus den vier ersten Versuchen schon hervor, daß die Wirkung 
der Blausäure zu stark war, daher auch die Verzögerung der Keimung. 
Die nächsten Versuchsreihen waren daher auf die genaue Dosierung 
der Blausäure für die Keimung gerichtet. Es wurde ferner die Frage 
geprüft, ob der dauernde Aufenthalt der Winterknospen im Dunkeln 
und am Licht während der Ruhezeit für die Wirkung der Blausäure 
von Einfluß ist. In den Vorversuchen im Winter 1929/30 waren nämlich 
die Kontrollknospen, welche während der ganzen Versuchszeit genau 
wie die begasten am Licht und im Warmhaus gestanden hatten, auch 
nach Ablauf der Ruheperiode nicht gekeimt, obwohl die äußeren Be- 
dingungen für die Keimung günstig waren und ferner das Aussehen 
der Knospen sehr gut war. Eine Schädigung der Organe war infolge- 
dessen nicht anzunehmen. Das Verhalten der Kontrollknospen war nur 
so zu verstehen, daß die Knospen unter dem Einfluß der Belichtung 
während der Ruheperiode die Fähigkeit zur unmittelbaren Keimung 
verloren hatten, also lichthart geworden waren. In der Tabelle 2 sind 
die Keimversuche mit Dunkelknospen und verschiedener Blausäure- 
konzentration, in Tabelle 3 die entsprechenden Versuche mit Licht- 
knospen zusammengestellt. Die Kontrollversuche zu sämtlichen Ver- 
suchsreihen sind in Tabelle 8 zusammengestellt. 

Als Ergebnis dieser Versuche ergibt sich folgendes: Der Beginn der 
Keimung erfolgt im allgemeinen nach 14 Tagen. Das gilt für Versuche, 
welche bei Tageslicht ausgeführt wurden. Der Winter 1930/31 war 
außerordentlich reich an trüben Tagen, so daß für sämtliche Versuche 
nur geringe Lichtintensität angewendet wurde. Diesem Faktor ist es 
wahrscheinlich zuzuschreiben, daß der Keimungsbeginn nicht früher 
erzielt werden konnte. Der Einfluß der Konzentration der Blausäure 
ergibt sich deutlich aus der Tabelle 2. Das höchste Keimprozent wird 
mit 1,0—1,5g KCN pro 3,05 Liter Begasungsraum erzielt bei einer 
Stunde Einwirkungsdauer. Bei wenig höheren Konzentrationen bleibt 
das Keimprozent zunächst etwa das gleiche, fällt aber bei weiterer 
Steigerung der Konzentration ab. So wurden folgende Ergebnisse erzielt: 











Î | 
Begasungsdauer | Temperatur Keimung Abgestorben 
nee, | PSPs insta. | mec | in % in % 
i | 
9. XI. 5,0 | 3 | 1 10 | 0 
19. XII. 5,0 3 | 1 | 10 | 90 
30. X. 5,0 | 3 | 10 | 0 | 100 
20. XII. 7,0 | 3 re 2 0 100 


Bei niederer Konzentration und ebenso langer Begasungsdauer ver- 
schieben sich die Keimprozente etwas zugunsten der niederen Konzen- 
trationen. 
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Tabelle 1. Versuche im Oktober. Keimungsverlauf nach Vorbehandlung mit 
HCN. Versuch dnung: Keimungsversuche im Gewächshaus. Dunkelknospen. 
Begasungsdauer 1—17 Stunden. 
Je 10 Knospen. 5° bedeutet: 5 Knospen noch nicht gekeimt; 
32 od 3 Knospen mit je 2 Blattern; 
—2 se 2 Knospen sind abgestorben. 











Versuch Nr.: 1 2 3 4 5 6 7 8 9 
KCN in gpro2,751 (Glasschale): | 4,5 5,0 5,0 
KCNingpro 3,051 (Exsikkator): 5,0 1,5 1,5 1,5 1,5 2,5 
Beginn des Versuchs: | 14. X. | 15. X. | 16. X. | 17. X. | 17. X. | 18. X. | 20. X. | 20. X. | 21. X. 
Versuchs-Temperatur in °C: 11 10 11 10 10 11 12 12 12 
Begasungsdauer in Std.:| 16 16 17 1 2 2 4 4 16 
Keimung in %:| 70 60 | 50 50 70 80 60 40 50 
Ergebnis nach 
ie ie, 7. 10° | 10° | 10° | 9 6° 7 9° 8° 6° 
11 a 31 = 21 4 
20 Tagen . . . . . 9° | 10° | 10° | 8° 6° 6° ts 8° 6° 
2 2° 21 21 2 21 21 
1? 23 2° 2? 
13 
25Tagen..... 9 9 8° | 6° 6° 3° 6° 7° 6° 
1? 11 2ı | 2 13 21 21 1: » 
2° » 23 22 r 1? 
2¢ 3¢ 1 2° 
30 Tagen . . . . . C1 Pl OL er ae IEEE 
11 21 11 | 93 21 32 31 Q2 11 
13 13 23 | 45 12 55 12 28 33 
29 3° 2¢ is 
35 Tagen. . . . . e 5° 5° | 5° 3° 2° 4° 6° 5° 
91 12 21 | 95 21 12 21 12 93 
15 33 12 | 3 28 34 95 93 14 
14 23 38 45 26 14 23 
40 Tagen . . . . . Bi ei PP Pi Fr ele |» 
12 22 33 | 925 33 gs 23 23 13 
13 34 25 | 38 4s 48 14 24 
35 iz ” 29 
60 Tagen . . . . . se; 4 | 6° | 6? 
4 2 Fr 
5° 35 
1® 





























Vergleicht man nun mit der Keimung der Dunkelknospen diejenige 
der Lichtknospen (Tabelle 3), so ist das Ergebnis zwar im Prinzip das 
gleiche, aber das Keimprozent dieser Knospen bleibt etwas hinter dem 
der Dunkelknospen zurück. In Abb. 3 ist die Keimung unter dem Ein- 
fluß verschiedener Blausäurekonzentrationen kurvenmäßig dargestellt. 
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Tabelle 2. Versuche mit Dunkelknospen. Keimungsverlauf nach Vorbehandlung 


knospen. Begasungs- 


















































































Kontrollnummer 1, 4, 11, 


Außer den in Tabelle 2 und 3 aufgeführten Blausäureversuchen 
wurde noch eine große Zahl weiterer unternommen, ohne daß diese 
andere Ergebnisse gezeitigt hätten. Es wurde daher auf die einzelne 


Versuch Nr.:| 10a | 10b | 95 |118b | 119 | 23 4 42 4 74 
KCN in g pro 3061:| 05 | 05 | 05 | 05 | 05 | 10 | 10 | 10 | 10 | 10 
Beginn des Versuchs: | 28. X. | 28. X. Pope pee 81. X. |18. XI. | 18. XI. | 17. XL. | 29. XL 

Versuchs-Temperatur in °C: | 10 10 2 3 3 12 8 | 8 0 7 
Begasungsdauer in Std.:| 1 1 1 1 1 1 a 2 A 8 1 
Keimung in %:| 70 60 40 40 80 | 100 | 80 | 70 | 100 90 

im Mittel in %: 48 88 

Ergebnis nach 
15 Tagen . . . . . ge 8° 8° ge 9 8° ge go 8° 8° 
1: 21 21 1: 12 21 1: 31 21 21 
20 Tagen . . . . . 2 ei ae | | » | € |:0} 1° | 2° 
21 2 2! 21 41 41 51 31 7. Le 
12 22 13 12 22 22 12 | 12 12 22 
13 13 13 | 13 43 
14 | | 
| 

25 Tagen . . . . . 4° 6° 6° 6° 2° 41 | 4 | 3° 31 1° 
a|nuialninirin|x|æ#ls 
22 22 13 2° 1° 2° 2» 4? 33 6? 

2° 13 15 1¢ 35 34 3° 18 

3° | 
D Dagens is. : . 3° 5° 6° 6° 2° 31 4 30 1: 1° 
21 2° 21 1? 1: 1: 12 3? 1? 1: 
22 14 2° 13 13 13 25 1° 33 2° 
35 2s 24 6° 25 3¢ 35 24 6* 
3° 35 

35 Tagen . . . . - 3° 4° 6° 6° 2° 1: 2° 3° 33 1° 
Lt 3? 2° 2° 1? 3? 3° 2° 3¢ is 
13 3¢ 2° 15 7 2° 15 24 4% 35 
35 2° 1° 25 4° 15 5° 

26 36 26 
x PR 3° 4° 6° 6° 2° 11 2° 30 1° 1° 
1? 2° » 24 13 23 1? 1? 24 14 
25 15 15 2¢ 76 19 2¢ 18 15 15 
4s 36 2° 6° 5° 15 68 = 

4s 

48% 88% 
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mit HCN. Versuchsanordnung: Keimungsversuche im Gewächshaus. Dunkel- 
dauer 1 Stunde. 

22 24 35 47 20 82 34 728 708 66 
1,5 1,5 1,5 1,5 2,0 2,0 2,5 2,5 3,0 5,0 
31. X. 1.XL 11. XL 15. XL 29. X. . XII 11. XL 28. XL 27.XL | 25.XI. 
12 6 9 10 0 6 8 10 9 
1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 
100 100 90 100 100 80 100 90 100 90 

97,5 90,0 95,0 100,0 90,0 
10° 9° 6° 7 9° 9° 8° 10° 8° 9° 
1: 31 21 ge 11 21 2 1: 
1° 1? 
5° 4° 2° 21 5° 5° 1° 9° 6° 4° 
31 1: 61 22 21 51 61 1: 4 4) 
1? 3? 1? 43 ” 3? 2? 
13 23 13 22 93 
1° 1° 1° 10s a8 2° 31 4° 3° 2° 
22 21 1: 12 1 4: 61 Lt 21 
3° 23 1? 54 23 2» 3° 4: 
4 2° 3° 25 43 15 1% 93 
3¢ 24 Is 15 25 
25 
22 22 1° 10° 22 2° 21 20 22 2° 
1¢ 14 1! 1° 12 22 31 43 21 
78 25 14 34 55 2» 28 25 12 
5° 35 45 2° 3¢ 18 2¢ 3¢ 
4s 15 24 25 
18 1? 1° 106 | a 2° Fr 1° a 1° 
1: 1° LD 13 11 33 3° 38 : 
15 gs 35 24 35 44 18 1¢ 25 
76 56 15 46 2¢ 14 5° 
5° 25 
Qe 
13 18 1° 106 1° 2° 11 1° 13 1° 
gs 1° 1? gs 1? 2° 21 24 18 
gs 15 25 14 23 7e 24 
7e 5° 25 25 35 
4s 3° 3° 
——— a —— | _ 
97,5% 90% 95% 100% | 90% 





14, 22, 27 vgl. Tabelle 8. 














Aufzählung aller dieser Versuche hier verzichtet. Für die Erklärung 
der Wirkungsweise der Blausäure auf die Keimung der Winterknospen 
war es wichtig zu wissen, ob die Keimung nach der Begasung auch im 
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Kontrollnummer 15, 16, 17, 24, 40 vgl. Tabelle 8. 


Dunkelnerfolgt. Die Vorversuche 
hatten schon ein völlig negatives 
Ergebnis geliefert. Das Ergebnis 
der weiteren Versuche war das 
gleiche. In Tabelle 4 ist ein Teil 
dieser Dunkelversuche zusam- 
men gestellt. 

Die mikroskopische Prüfung 
der Gewebe der Hüllblätter und 
der Laubblätter gab Aufschluß 








700 SE 
7 . 
2 m 
& = 
ae 
Sol 
x 
$ wl 
str 
w 
—— Lichfhnaspen 
D L £ SE 1 1 








os yep 2% W 5 

94305 Lvel Konzentration des Blausduregases 
Abb.3. Erklärung im Text. 
über ein sichtbares Zeichen der 
Blausäurewirkung. Es zeigte sich 
nämlich, daß das rote im Zellsaft 
vieler Zellen gelöste Anthocyan 
(vor allem in Begleitung der Ner- 
ven) durch mäßige Blausäure- 
konzentrationen nach Blau umge- 
färbt, häufig aber als amorphe 
krümelige Masse ausgefällt wurde 
(vgl. Abb.4). Durch starke Kon- 
zentrationen und bei längerer 
Dauer der Einwirkung der Blau- 
säure verschwindet das Antho- 
cyan gänzlich aus den Zellen. 
Ferner erscheinen die Chloropla- 
sten in den begasten Zellen etwas 
heller grün als in den unbehan- 
delten. Aller Wahrscheinlichkeit 
nach handelt es sich bei der Um- 
46a 
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Tabelle 4. Keimungsverlauf nach Vorbehandlung mit HCN. Versuchsanordnung: 


Keimungsversuche im Dunkeln. Dunkelknospen. 


Begasungsdauer 1 Stunde. 











Je 10 Knospen. 

Versuch Nr.:| 12a 13a 15 14 18 11 16 17 26 

KCN in g pro 3,051:| 0,5 05 | 05 1,0 1,0 1,5 1,5 2,0 5,0 
Beginn des Versuchs: | 24. X. | 25. X. | 27. X. | 25. X. | 28. X. | 24. X. | 27. X. | 28. X. | 8. XE 

Versuchs-Temperatur in °C:| 8 x 8 8 7 > 9 x 10 

Begasungsdauer in Std.: 1 1 1 1 1 1 1 1 1 

Keimung in %: 0 0 0 0 0 0 0 0 0 

Ergebnis nach 

15 Tagen . . . . . 10° | 10° | 10° | 10° | 10° | 10° | 10° | 10° | 10° 

40 Tagen. . . . . 10° | 10° | 10° | 10° | 10° | 10° | 10° | 10° | 10° 


























Kontrollnummer 2 vgl. Tabelle 8. 


färbung und Ausfällung des roten Anthocyans um eine Wirkung des 
Cyans, denn die gleiche Erscheinung tritt auch auf, wenn man die Blätter 








Abb.4. Erklärung im Text. 








mit einer verdünnten Lö- 
sung von Ferrocyankali- 
um (zum Eisennachweis) 
behandelt. 

Eine Beobachtung über 
das Verhalten der Licht- 
knospen soll hier noch ein- 
geschaltet werden. Oben 
wurde erwähnt, daß die 
Kontrollknospen, welche 
während der Ruhezeit am 
Licht und bei einer Tem- 
peratur von 15—20°C im 
Gewächshaus gestanden 
hatten, lichthart geworden 
waren, also auch nach 
Ablauf der Ruheperiode 
nicht mehr keimten. Wie 
sich weiter herausstellte, 
gilt diese Beobachtung 
nur für solche Lichtknos- 
pen, welche während der 
Ruheperiode warm ge- 
standen haben. Die oben 
erwähnten Lichtknospen, 
welche genau so hell, aber 
meist bei weniger als 5°C 


den Winter über gehalten wurden, waren keineswegs lichthart gewor- 


den. Diese Knospen wurden Anfang Februar ins Warmhaus gebracht 
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(15—20° C) und waren schon nach 14 Tagen bis auf einige wenige ge- 
keimt. Der Zustand der Lichthärte wird darnach durch die Verbindung 
von Belichtung und Temperatur von 15—20° während der Ruheperiode 
hervorgerufen. 





Abb. 5. Knospen 25 Tage nach der Blausäurebehandlung (photographiert am 12. Dezember 1930). 
Versuch 49 Dunkelknospen 1,0g KCN 

50 Lichtknospen 10, ,, 

51 is Bin 

> ‘ Ws.» 

2. Versuche mit Acetaldehyd, Wasserstoff und Vakuumbehandlung. 
Beim Frühtreiben und anderen Vorgängen der Entwicklungserregung 
(Keimung) hatte es sich gezeigt, daß Stimulation der Atmung (Kipp, 
Keimung 1929) oder Hervorrufung von intramolekularer Atmung 
(BorEscH, Warmbad 1926, Kaxesita, Entwicklung der Adventiv- 
knospen auf den Blättern von Bryophyllum 1930) einen wesentlichen 
Faktor für den Beginn der Entwicklungsvorgänge darstellen. Es wire 
somit von Interesse, den Verlauf der Atmung der Winterknospen zu 
46* 
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Tabelle 5. Keimungsverlauf nach Vorbehandlung mit C,H,O. Versuchsanordnung : 
Keimungsversuche im Gewächshaus. Dunkelknospen. 



























” 35 
Kontrollen. 





” 








2,5 ” »” 














Versuch Nr.:| 100 105 107 9a | 90b 85 86b 86a 94 
C2H,0 in ccm pro 3,051:| 1,0 1,0 1,0 15 15 2,0 20 20 3,0 
Beginn des Versuchs: | 9. XIL |12.XIL}17.XIL]| 6. XIL | 6. XIL. | 6. XIL. |5. XIL | 5. XIE | 8. XIL 
Versuchs-Temperatur in °C: 1 3 18 0 0 10 10 10 2 
Begasungsdauer in Std. : 1 1 1 1 1/2 1 1 122 2 
Keimung in %:} 60 50 70 40 50 40 20 50 0 
Ergebnis nach 
15 Tagen... . . ge | ge | ge | ge | ge | 10°} -3 | 8° | -10 
Bp pp 12 LP LP | 2 
1° 1: 
20 Tagen . . . . . ge | 7e | 6 | 8° | 6° 9°] -3 | 5 |-10 
1: 1: 31 21 4 1: 5°| 31 
1° 1° 1? 11} 12 
15 12] 1° 






he 
er 
35 


Abb. 6. Knospen 30 Tage nach der Blausäurebehandlung (photographiert am 11. Dezember 1980). 
Versuch 34 Dunkelknospen 1,5 g KCN 
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Tabelle 5 (Fortsetzung). 





Versuch Nr.: | 100 105 107 | 90a | 90b 
GH,O in cem pro 3,051: 10 10 1,0 15 15 


86b | 86a 


Versuchs-Temperatur in °C: 1 3 18 0 0 
Begasungsdauer in Std.: 1 1 1 1 1a 
Keimung in %: | 60 50 70 40 50 


10 10 


85 94 
2,0 0,3 
Beginn des Versuchs: | 9. XII. |12.XIT.|17. XIL.| 6. XII. | 6. XII. | 5. XIL. |5. XIE. | 5. XIL. | 8. XII. 
10 2 
1 2 
40 0 





Ergebnis nach 25 Tagen | 6° | 7° | 39 | 6° | €® | -2|-3 | 5 | -10 
2 | 16 | a | 3 | 2 5| 5°| 1: 
PT2rP I pe | | | 2 
1e 3 18 1? 2 
30 Tagen . . . . .| 6 ii» | 6 | 5° | -2 | -3 | 5° | -10 
11 11 lt 1ı 22 4°} 5| 11 
24 3¢ 34 12 25 21 1? 1: 
15 3s 13 1s 13 13| 2 
14 14 15 
































ORs NINE TH 





t 
ee 





Abb. 7. Knospen 30 Tage nach der Blausäurebehandl (photographiert am 19. Januar 1981). 
Versuch 109 Dunkelknospen 5,0 g KCN 
- ” 110 ” 2,0 ” ” 
” 111 ” 1,0 ” ” 


Kontrollen. 
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Tabelle 5 (Fortsetzung). 


Versuch Nr.: 100 105 107 90a 90b 85 86b 86a 9 
GH,O in cem pro 3,05 1: 10 1,0 10 1,5 1,5 2,0 20 20 3.0 
Beginn des Versuchs: | 9. XII. |12. XIL.|17.XIL.| 6. XIL. | 6. XIL.| 5. XIL. | 5. XIL | 5. XIT. 8. XII. 








Versuchs-Temperatur in ° C: 1 3 13 0 0 10 10 10 2 
Begasungsdauer in Std. : 1 1 1 1 V2 1 1 1/2 2 
Keimung in %: 60 50 70 40 50 40 20 50 0 





Ergebnis nach 35 Tagen | 6° @ | 3° | 6° 5° | —2| -3 | 5° | -10 
1? 13 1° 11 | 2: 4°} 5°] 2: 
35 | 3° | 1° 1° 15 14; 12] 1: 
56 25 26 23 15! 3 





























| 15 
40 Tagen . . . . .| 4 | 5° | 3° | G | 5° | -2 | -3 | 5° | -10 
1? lL! 1? 1? 12 | 4°| 5° 12 
2 1‘ 6° 25 13 | 13; 1°] 13 
36 36 1e 36 18) 16 26 
2¢) | 


Kontrollnummer 29, 31, 34, 35 vgl. Tabelle 8. 





Abb. 8. Knospen 25 Tage nach der Blausäurebehandlung (photographiert am 10. Dezember 1930). 
Versuch 48 Dunkelknospen 1,0 g KCN 
> 47 7 PER 
Im Versuch 47 wurden die Knospen etwa 14 Tage lang mit einer 200kerzigen Lampe beleuchtet. 
Kontrollen. 
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Tabelle7. Keimungsverlauf nach Vorbehandlung im Vakuum. Versuchsanordnung : 
Keimungsversuche im Gewächshaus. Dunkelknospen. Je 10 Knospen. 





M. Matsubara: Versuche über die Entwicklungserregung 








Versuch Nr.:| 32 | 39 | 46 | 54 | 57a | 57b | 64 | 8a | 68b | 115 
Beginn des Versuchs: ST LD 
Versuchs-Temperatur in °C: 19 18 20 19 19 18 |18—20/18— 19 
Dauer der Vakuum-Behand- 
lung in Std.: | 30 1 1 7 5 5 3 24 24 5 
Keimungin %:| 10 10 | 20 | 50 | 30 10 30 10 0 40 
Ergebnis nach 
15 Tagen . . . .| 10°] 9° | 10° | 10°] 8° | ge | 7° | 9° | 10°; 9° 
Lp 21 1ı 31 1: 1: 
20 Tagen . . . .| 9°} 9° ge; 7°! go | ge | 70 | ge | 10°; 9° 
117 1: 2; 31! 1: 1ı | 3: 1? 13 
12 
25 Tagen .... ge) 9 se; 6°] 7° | 9 | 7° | 9° | 10°) 7° 
1} 1: 1] 31] 2 1: | 2 1? 21 
12; 1°) 1° 1? 15 
30 Tagen . . . .| 9] 9) 8°] 5°] 7e | ge | 7°] ge | 10] 6 
12} 12 Li}, 2} 11 1: 1? 13 31 
13 92} 1: 92 15 
13; 18 
35 Tagen . . . .| 9] 9° 8°; 5e) 7e | ge | 7e | 9° | 10° | 6° 
12| 1: 1s; 2; 2: | 18 1: 13 2 
13 1| 13 22 12 
2» 15 
Te SSL PL. PL FI | FI PT PL 0 
13; 1: 2; 1} 12 | 12 | 22 | 1° 21 
22| 1° 1° 13 
13| 45 15 
1¢ 
































Kontrollnummer 9, 19, 39 vgl. Tabelle 8. 


kennen. SIMON hatte sich die Untersuchung der Atmung der Winter- 
knospen selbst vorbehalten, so daB keine Experimente in dieser Richtung 
ausgeführt wurden. Nach dem Ausfall der schon oben beschriebenen 
Versuche konnte zur Erklarung der Blausäurewirkung einstweilen auf die 
Kenntnis der Atmung verzichtet werden, da schon von friiheren Unter- 
suchern (SCHROEDER 1907, WARBURG 1919) gefunden wurde, daB die 
normale Atmung durch Blausäure gehemmt wird. Das kann anderer- 
seits auch nach ihrer starken Adsorbierbarkeit erwartet werden. Es ware 
somit die Möglichkeit für das Einsetzen von intramolekularer Atmung 
gegeben. Aus den Versuchen von BoREscH und Kaxesira geht klar 
hervor, daß der bei der intramolekularen Atmung entstehende Acet- 
aldehyd eine stimulierende Wirkung hat. Es wurden daher Begasungs- 
versuche mit Acetaldehyd ausgeführt. Weiter wurden zwei Versuchs- 
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Tabelle 8. Kontrollversuche. Je 10 Knospen. 























a. Vergleichs-Versuche — rn peratur C7 
1 10, a, b HCN 23. X. 1 10 0 
2 15, 16 HCN 27. X. 1 8-9 0 
3 19 HCN 29. X. 1 10 0 
4 22, 23 HCN 31. X. 1 12 0 
5 25 HCN 1. XL 1 7 0 
6 27 HCN 3. XL 3 10 0 
v 29 HCN 6. XI. 1 6 0 
8 30, 31 HCN 8. XI. 3 7 0 
9 32 Vakuum | 11. XI. 30 |18—20 0 

10 36 H, 11. XL | 24 |is—20) 0 
11 34, 35 HCN 11. XL 1 6 0 
12 37, 38 HCN 12. XI 1 7 0 
13 44 HCN 14. XI 1 7 0 
14 47 HCN 15. XI 1 9 0 
15 48 HCN 15. XI 1 9 0 
16 50 HCN 17. XI 1 0 0 
17 52 HCN 17. XI 1 0 0 
18 53 H, 15. XL | 48 |19-20| 0 
19 57, a, b Vakuum | 18. XI 5 19 0 
20 58 H, 19. XL 48 |18—20 0 
21 62 HCN 22. XL 1 10 0 
22 66 HCN 25. XI 1 9 0 
23 71, b. 72, b HCN 28. XI 1 8 0 
24 75, 79 HCN 1. XII 1 9 0 
25 80 HCN 2. XII 1 0 0 
26 81 H, 2. XII. | 48 8-20) 0 
27 82 HCN 3. XII 1 0 0 
28 84 H, 4. XII. 96 |18—20 0 
29 86, a, b C,H,0 5. XIL 1 10 0 
30 87, 88, a, b HCN 6. XII. 1 0 0 
31 90, a, b C,H,0 6. XIL | 1 0 0 
32 92, 93 HCN 8. XII. 1 2 0 
33 102 HCN 12. XIL 1 3 10! 
34 105 C,H,O |12.XIL | 1 3 0 
35 107 C,HO |17.XIL | 1 | 13 0 
36 108 H, 16. XII. 96 |18—20 0 
37 109, 110, 111 HCN 19. XII. 3 0 0 
38 114 HCN 20. XII. 1 2 0 
39 115 Vakuum | 20. XII. 5 19 0 
40 116, b. 117, a. 118, c. HCN 22. XII. 1 3 0 
41 125 H, 23. XII. | 96 |18—2%0| 0 
assassin 


1 An einer Knospe ein Blatt abgespreizt. 
Planta Bd. 13. 46b 
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reihen angesetzt, in denen zur Hervorrufung von intramolekularer 
Atmung die Knospen mit Wasserstoffgas und im Vakuum behandelt 
wurden. Es war zu erwarten, daß der Erfolg der drei Versuchsreihen 
in gleicher Richtung liegen würde, wenn die oben gegebenen Erwägungen 
Richtigkeit haben. Die Ergebnisse dieser Versuche sind in den Ta- 
bellen 5—7 zusammengestellt. 


IV. Besprechung der Ergebnisse. 

Aus den mitgeteilten Versuchen geht wohl zur Genüge hervor, daß 
die Ruheperiode der Winterknospen von Hydrocharis morsus ranae — 
Licht- und Dunkelknospen — sich jederzeit unterbrechen läßt, wenn man 
die Knospen 1 Stunde lang mit soviel Blausäure in 3 Liter Raum bei 
geringer Luftverdünnung behandelt, wie aus 1,0—1,5g KCN mit 60% 
H,SO, entwickelt wird. Es erhebt sich natürlich die Frage nach dem 
Mechanismus der Blausäurewirkung bei der Keimung der Winter- 
knospen. Aus dem ersten Teil der Versuche ergibt sich die Tatsache, 
daß die Unterbrechung der Knospenruhe nach Blausäurebehandlung 
nur am Licht erfolgt. Im Dunkeln ist die Blausäure ganz wirkungs- 
los. Es liegt nahe, infolge der Notwendigkeit des Lichtes an eine 
Mitbeteiligung der Assimilation bei der Entwicklungserregung der 
Winterknospen zu denken. Dieser Anteil der Photosynthese könnte 
zweifellos nur in einer Stimulierung oder aber überhaupt in einem 
Ingangkommen bestehen. Es scheint von vornherein nicht klar zu 
sein, ob die Winterknospen in ihrer Ruheperiode (im ersten Winter) 
am Licht überhaupt assimilieren. Ihre Farbe ist zwar dunkelgrün, aber 
die Tatsache, daß am Licht während mehrerer Monate keine Verände- 
rung der Knospen eintritt, läßt es zum mindesten zweifelhaft erscheinen, 
ob sie überhaupt schon assimilieren. Diese Frage bedarf unbedingt 
einer experimentellen Klärung. Ist die Photosynthese an der Ent- 
wicklungserregung mitbeteiligt, dann stehen nur zwei Wege offen: 
1. die Blausäure greift direkt in den Assimilationsvorgang ein, oder 2. 
durch gewisse chemische Vorgänge auf Grund der Begasung wird die 
Photosynthese indirekt beeinflußt. In beiden Fällen müßte es sich 
um Stimulierung handeln, die auch in der Beseitigung einer Hemmung 
bestehen könnte. Aus den Versuchen O. WARBURGs und seiner Mit- 
arbeiter über den Einfluß der Blausäure auf den Assimilationsvorgang, 
wissen wir, daß sehr starke Hemmung der Assimilation durch die Blau- 
säure eintritt, die nach Entfernung der Blausäure wieder auf ihre nor- 
male Höhe steigt. Worauf diese Hemmung beruht, ist nicht geklärt. 
Die ursprüngliche Hypothese (1921) über die Blausäurewirkung auf den 
ersten Teilvorgang der Assimilation hat WARBURG wieder aufgegeben 
(1924) zusammen mit den damals entwickelten Anschauungen über den 
Verlauf des Assimilationsvorganges. Wenn SIMON (1928) durch seine 
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Stimulationsversuche mit Phenylurethan keinen Einfluß auf die Ent- 
wicklung der Knospen erzielt hat — Versuche, die noch entsprechend 
der Hypothese WARBURGs (1921) angestellt wurden —, so mag das daran 
liegen, daß zwar Phenylurethan die Assimilation nach WARBURG eben- 
falls hemmt, es aber noch zweifelhaft erscheint, ob überhaupt schon 
photosynthetische Prozesse im Knospengewebe ablaufen. Aus eben 
diesem Grunde ist es auch viel wahrscheinlicher, daß die zweite der 
oben gekennzeichneten Möglichkeiten der Blausäurewirkung, nämlich 
indirekte Beeinflussung, vorliegt. So wenig wir im Augenblick über die 
Wirkung der Blausäure bei der Photosynthese wissen, so wenig ist ihre 
Wirkung auf andere Stoffwechseltorgänge geklärt. Aus den Versuchen 
von SCHROEDER (1903) geht hervor, daß die Atmung von Aspergillus 
durch Blausäure stark gehemmt wird. Nach der bei geeigneter Dosierung 
völlig reversiblen Blausäurehemmung erreicht die Atmung wieder die 
ursprüngliche Höhe, erfährt aber nach der Behandlung jedenfalls keine 
Beschleunigung. Die grünen Chlorella-Zellen zeigen andererseits nach 
den Versuchen von O. WARBURG (1924) Atmungsbeschleunigung während 
der Blausäurebehandlung. Es folgt schon aus diesen beiden Fällen, 
daß die Einwirkung der Blausäure auf ein und denselben Stoffwechsel- 
vorgang bei verschiedenen Organismen wahrscheinlich nicht in der glei- 
chen Weise vor sich geht. Die bislang vorliegenden Untersuchungen 
über die Beeinflussung anderer Vorgänge des Zellgeschehens durch Blau- 
säure bringen uns ebenfalls nicht weiter. Allein aus den Untersuchungen 
von O. WARBURG (1925) geht hervor, daß die Blausäurehemmung der 
alkoholischen Gärung 200mal stärker ist, als ihrer Adsorptionskonstante 
entspricht. Es ist daher mit WARBURG anzunehmen, daß die Blausäure 
auf die Hefe nicht wie ein Narkotikum, sondern spezifisch-chemisch ein- 
wirkt. C. NEUBERG u. G. PERLMANN (1925) fanden Hemmung der 
Zymasewirkung durch Blausäure, ohne daß dabei das Ferment ver- 
nichtet wird. Der Vergärungsgrad ist trotz der Hemmung der gleiche, 
wenn nur die Vergärungszeit hinreichend groß gewählt wird. Es wird 
hier die Ansicht vertreten, daß durch die Blausäure die natürlichen 
Aktivatoren der Gärung mit Beschlag belegt werden und diese dann 
erst wieder neu gebildet werden müssen. Diese Auffassung würde also 
genau wie die von WARBURG vertretene für eine spezifisch-chemische 
Wirkung der Blausäure sprechen. Endlich mögen hier noch die Ergeb- 
nisse von R. WILLSTÄTTER u. W. GRASSMANN (1924) über die Akti- 
vierung des Papains durch Blausäure angeführt werden. Die Papain- 
wirkung wird durch die Blausäure nicht einfach im Sinne einer Steige- 
rung der Geschwindigkeit der Fermentation beeinflußt, sondern das 
sogenannte Cyanhydrin des Papains ist als proteolytisches Enzym 
spezifisch für gewisse Substrate. Diese können gegen Papain resistent 
sein, dagegen von blausäureaktiviertem Papain gespalten werden. Auch 
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in diesem Falle dürfte es sich wohl um eine spezifisch-chemische Wirkung 
handeln. Ob die entwicklungserregende Wirkung der Blausäure und 
anderer stimulierender Mittel auf einer „leichten Schädigung‘ der Zellen 
beruht, wie GASSNER (1926) meint, läßt sich ohne genauere Unter- 
suchungen nicht sagen. Davon abgesehen ist der Begriff der ,,leichten 
Schädigung‘ derart unbestimmt, daß sich nichts damit anfangen läßt. 

Die Wirkung der Vakuumbehandlung und der Begasung mit Wasser- 
stoff können möglicherweise der Acetaldehydbegasung gleichkommen, 
da hier bei intramolekularer Atmung ebenfalls Acetaldehyd auftreten 
könnte. Der Nachweis wurde bislang nicht geführt. Über die Wirkung 
des Acetaldehyds bei der Entwicklungserregung tappen wir augenblick- 
lich genau so im Dunkeln wie im Falle der Blausäure. Eine Steigerung 
der Atmung scheint nicht vorzuliegen. 

Es erscheint aber durchaus möglich, daß die Entwicklungserregung 
der Winterknospen von Hydrocharis morsus ranae durch Blausäure einer- 
seits und durch Acetaldehyd, Wasserstoff und Vakuumbehandlung an- 
dererseits verschiedene Vorgänge sind, welche in verschiedener Weise in 
den Stoffwechsel der Zelle eingreifen, obwohl die sichtbare Äußerung der 
Wirkung dieser Eingriffe letzten Endes die gleiche ist, nämlich die Aus- 
lösung der Keimung. Bei der augenblicklich noch herrschenden geringen 
Einsicht in die spezifische Wirkung der Blausäure auf die verschiedenen 
Organellen und Stoffwechselprozesse der lebenden Zelle ist ohne weitere 
Experimente vorläufig keine sichere Deutung der mitgeteilten Ergebnisse 


möglich. 
V. Ergebnisse. 

1. Die Ruheperiode der Winterknospen von Hydrocharis morsus ranaeL. 
läßt sich durch Einwirkung gasförmiger Blausäure beliebig aufheben. 

2. Die zur Entwicklungserregung optimale Blausäuredosis: die aus 
1,0—1,5g KCN mittels 60%iger Schwefelsäure in einem Raum von 
3 Liter Inhalt entwickelte Blausäuremenge bei 0° bis + 59 C während 
einstündiger Begasungsdauer. 

3. Zur Keimung der Winterknospen nach der Blausäurebehandlung 
ist das Licht unbedingt erforderlich. Im Dunkeln mit nachfolgendem 
Dunkelaufenthalt hat die Begasung keinen Erfolg. 

4. Werden die Winterknospen von Hydrocharis morsus ranae L. 
während der dreimonatigen Ruheperiode belichtet (z. B. mit Tageslicht) 
bei Temperaturen von 15—20° C, so keimen sie auch nach Ablauf der 
Ruhe unter günstigen Bedingungen nicht aus, d.h. sie sind lichthart 
geworden. Bei 0—5° C belichtete Knospen keimen Anfang Februar bei 
15—20° C normal aus. 

5. Begasung mit Acetaldehyd, Wasserstoff und Vakuumbehandlung 
der Knospen ergeben ebenfalls Keimung während der Ruheperiode, aber in 
wesentlich geringerem Umfang (meist unter 50%). Es folgt aus diesen Ver- 








der Winterknospen von Hydrocharis morsus ranae L. 715 


suchen, daß Änderungen der normalen Atmung wahrscheinlich nur in ge- 
ringem Umfange an der Aufhebung der Ruheperiode beteiligt sind. 

6. Aus dem Verhalten der Winterknospen gegen Blausäure und 
ferner gegen Acetaldehyd, Wasserstoff und Vakuumbehandlung geht 
mit einiger Wahrscheinlichkeit hervor, daß die Blausäure in den Assi- 
milationsmechanismus der Knospen eingreift. 


Die Untersuchungen zu vorliegender Arbeit wurden in der Zeit von 
Ende September 1930 bis Ende Januar 1931 im Pflanzenphysiologischen 
Institut der Universität Berlin ausgeführt. Herrn Dr. A. Tu. Czasa, 
dem ich die Anregung zu diesem Thema verdanke, möchte ich an dieser 
Stelle herzlich danken für so manchen wertvollen Rat und seine stete 
Hilfsbereitschaft, mit der er meine Arbeit zu fördern wußte. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Halle-Wittenberg.) 


BIOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN 
ZUR CHLOROPHYLLBILDUNG. 


Von 
WALTER SCHARFNAGEL. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 4. März 1931.) 


Einleitung. 

Die Untersuchung bezweckt eine biologische Auswertung der chemi- 
schen Beziehungen zwischen Protochlorophyll und Chlorophyll, über 
die Noack u. Kresstine! in zwei Mitteilungen berichtet haben. Da- 
nach steht das Protochlorophyll dem Chlorophyll schon sehr nahe und 
unterscheidet sich vom Chlorophyll a im wesentlichen in der um Eins 
geringeren Anzahl seiner Sauerstoffatome, so daß die bekannterweise 
meist lichtabhängige Bildung des Chlorophylls eine Photooxydation des 
im Dunkeln gebildeten Protochlorophylls darstellen muß. So ist z.B. 
die Bruttoformel des von NoAck u. KIESSLING dargestellten Methyl- 
protophäophorbids C;5,H33N405:(Cs0H40N 405), während das Methyl- 
phäophorbid a nach H. Fischer? die Formel C3.H3,N4Oo(Csg¢HsgN 40.) 
besitzt; auch Conant u. Hype? geben für Methylphäophorbid a die 
Formel C;,.H;,N,0, an, während WILLSTATTER eine Formel mit 5 Sauer- 
stoffatomen (C;,H;,N,0;) aufgestellt hatte. Auch gelang es Noack u. 
KızssLing, vom Chlorophyll a aus auf dem Wege der sauren Reduktion 
die Reihe Methylprotophäophorbid—Protophäophorbid—Protophyto- 
chlorin aufzustellen, die sie gleichermaßen aus Protochlorophyll un- 
mittelbar, d. h. ohne Reduktion, erhalten konnten. 

Die im folgenden zu beschreibenden Versuche erstrecken sich auf die 
biologischen Beziehungen zwischen Protochlorophyll und Chlorophyll in 
der Abhängigkeit von äußeren Faktoren, wie auch die Frage des quanti- 
tativen Verhältnisses von Chlorophyll a zu Chlorophyll b angeschnitten 
wurde, da nach den Untersuchungen von WILLSTATTER das Chloro- 
phyll b ein Sauerstoffatom mehr als die a-Modifikation enthält und 





1 Noack, Kurt u. KIESSLING, W.: Hoppe-Seylers Z. 182 (1929); 193 (1930). 
2 FISCHER, H. u. BÄuMLEr, R.: Liebigs Ann. 474, 65 (1929). 
3 Conant, J. B. u. Hype, J. F.: J. amer. chem. Soc. 51, 3368 (1929). 
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offenbar als eine Oxydationsstufe des Chlorophylls a anzusprechen ist; 
diese Folgerung haben auch Noack u. Kresstine ziehen müssen, da 
sie keinen Anhaltspunkt für das Vorkommen zweier Protochlorophylle, 
entsprechend der a- und b-Modifikation des Chlorophylls, finden konnten. 


I. Abschnitt. 

Protochlorophyll als unmittelbare Vorstufe des Chlorophylls. 

Die Untersuchungen von Noack u. Kresstine ergaben gemäß dem 
oben Gesagten eine sehr einfache chemische Beziehung zwischen dem 
Protochlorophyll und dem Chlorophyll a, so daß die Annahme be- 
rechtigt erscheint, daß auch die biologischen Beziehungen einfacher Art 
sind. Jedoch stehen dem zunächst die Untersuchungen älterer Forscher, 
wie von MONTEVERDE u. LUBIMENKO!, ebenso von Limo? gegenüber, 
da diese das Protochlorophyll nicht als eine unmittelbare Vorstufe des 
Chlorophylis betrachteten, sondern in dem Protochlorophyll ein Zer- 
setzungsprodukt sahen, das aus einer eigentlichen farblosen Chlorophyll- 
vorstufe bei der zur Untersuchung des Protochlorophylis notwendigen 
Zelldestruktion erst entsteht. Die Grundlage für diese die Verhältnisse 
komplizierenden Anschauungen war für die genannten Forscher darin 
gegeben, daß sie das Protochlorophyll im lebenden Blatte nicht nach- 
weisen konnten. LrRo gibt zwar an, daß er einige Male bei lebenden, 
nicht zu jungen Dunkelkeimlingen von Zea Mays und Helianthus annuus 
das Protochlorophylispektrum gesehen hat, bringt aber diesen Befund 
mit seiner oben erwähnten Ansicht auf Grund der Beobachtung in Ein- 
klang, daß bei Helianthus annuus das Protochlorophyll vorwiegend in 
solchen Kotyledonen zu sehen war, die an ihrer Oberfläche kleine ab- 
gestorbene Punkte aufwiesen. Er nimmt also damit an, daß das Altern 
der Kotyledonen die gleichen ,,Zersetzungen“ der eigentlichen Chloro- 
phyllvorstufe zur Folge hat, wie die Extraktion mit organischen Lösungs- 
mitteln, in denen er, wie auch MONTEVERDE u. LUBIMENKO, die Beob- 
achtung des Protochlorophylis vorgenommen hat. 

Es besteht jedoch gemäß den oben erwähnten Untersuchungen von 
Noack und Kresstine kein Anlaß, sich den Vermutungen Liros und der 
anderen Autoren anzuschließen ; jedoch war es notwendig, die chemischen 
Befunde der Genannten auf die lebende Zelle zu übertragen, d.h. den 
Nachweis zu führen, daß das Protochlorophyll in vollkommen intakten, 
lebenden, etiolierten Blättern vorhanden ist. Schon GREILACH® ist der 
Ansicht, daß die Unsichtbarkeit des Protochlorophylis im lebenden Blatt 
einfach auf der geringen Farbstoffmenge beruht. Es soll nun gezeigt 


1 MONTEVERDE, N. u. LUBIMENKO, W.: Biol. Zbl. 81, 483 (1911). 

2 Lio, J.: Ann. Acad. Sci. Fenn., Ser. A, 1, 1 (1909). 

3 GREW.ACH, H.: Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien., Math.-naturwiss. Kl. (I), 118, 
121 (1904). 
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werdeu, daß mit Hilfe desZeissschen Gitterspektroskops und auf spektro- 
graphischem Wege der Nachweis des Protochlorophylis im lebenden 
Gewebe möglich ist. 


a) Spoktroskopische Untersuchungen. 

Es gelingt nur in Ausnahmefällen, im etiolierten lebenden Blatt das 
Protochlorophyll unmittelbar nachzuweisen, da die Protochlorophyll- 
menge eines einzelnen Blattes zu klein ist und beim Überschichten 
mehrerer Blätter die Lichtdurchlässigkeit für alle Wellenlängen zu gering 
wird. Jedoch gelang es, einen Teil der optischen Störungen durch In- 
filtration der Interzellularen mit folgenden Mitteln zu beseitigen: Mit 
Wasser, 30%igem wässerigem Aceton, hochsiedendem Benzin, Toluol 
und einem Gemisch von Toluol mit Paraffinöl. Durch Vorversuche 
wurde festgestellt, daß die genannten organischen Stoffe keine Schädi- 
gung der Zellen zur Folge hatten, indem die Zellen nach der spektro- 
skopischen Beobachtung mit 7%iger Kaliumnitratlösung oder 20% iger 
Rohzuckerlösung in normaler Weise sich plasmolysieren ließen und auch 
wieder deplasmolysiert werden konnten. 

Auf diese Weise war es möglich, das Rotabsorptionsband des Proto- 
chlorophylis spektroskopisch nachzuweisen. Am besten konnte dieses 
Band bei Infiltration mit Wasser oder mit 30%igem Aceton beobachtet 
werden; es befand sich bei 639—630. Die Verwendung von Paraffinöl- 
Toluol und Benzin hatte naturgemäß eine Bandenverschiebung zur 
Folge; so bei 

Infiltration mit Paraffinöl-Toluol: 648 — 635, 
Pu „ Benzin: 643 — 636. 


Bemerkenswert ist, daß bei Infiltration mit Wasser oder 30% igem 
Aceton nach längerer Belichtung am Spektroskop das für das Chloro- 
phyll charakteristische Rotband sehr rasch auftrat und einwandfrei bei 
665 — 648 beobachtet werden konnte. Gleichzeitig hatte sich die In- 
tensität des Protochlorophylibandes verringert. Eine quantitative 
Schätzung der Umwandlung des Protochlorophylis zu Chlorophyll ist 
auf diesem Wege nicht möglich, da das Protochlorophyll in Rot eine 
schwächere Absorption, bezogen auf gleiche Farbstoffmengen, zeigt als 
des Chlorophyll. Aus später zu beschreibenden Untersuchungen geht 
hervor, daß zunächst damit gerechnet werden muß, daß die auftretende 
Rotabsorption im längerwelligen Rot sich nicht auf Chlorophyllbildung 
bezieht, sondern daß es sich um eine oxydative Zersetzung des Proto- 
chlorophylls zu einem Chlorin handelt. Es sei hier schon vorweggenom- 
men, daß in solchen Fällen die Umsetzung des Protochlorophylls nie 
quantitativ verlief, während bei den hier in Betracht kommenden 
Untersuchungen das Protochlorophyliband bei Belichtung schließlich 
vollständig verschwand. Außerdem ergrünten die infiltrierten Blätter 





Biologische Untersuchungen zur Chlorophyllbildung. 719 


mit normaler Geschwindigkeit, sowie sie dem diffusen Tageslicht aus- 
gesetzt wurden. Die anderen Bänder des Protochlorophylis konnten 
nicht beobachtet werden. 


b) Spektrographische Untersuchungen. 

Es mußte vor allen Dingen darauf geachtet werden, bei der spektro- 
graphischen Aufnahme bzw. bei der damit verbundenen Erwärmung das 
Blatt nicht zu schädigen. Dies wurde durch Verwendung einer Punkt- 
lichtlampe (Gleichstrom 55 Volt) im Abstand von 60 cm und Zwischen- 
schaltung einer Quarzlinse erreicht. Die Linse war so eingestellt, daß 
sich das Objekt im Brennpunkt befand. Temperaturmessungen mit dem 
Quecksilberthermometer ergaben, daß innerhalb der Belichtungszeit 
eine Erhöhung der Temperatur in dieser Zone auf nur 380 erfolgte; 
außerdem waren die spektrographierten Blätter nach der Aufnahme 
normal plasmolysierbar und zeigten auch Deplasmolyse. 





Abb. 1. Spektogramm eines lebenden, etiolierten Maisblatts. 


Das Spektrogramm wurde mit dem großen Zeissschen Spektro- 
graphen aufgenommen. 

Zur Aufnahme wurden vor den Spalt des Spektrographen zwei 
etiolierte Blätter von Zea Mays zwischen zwei Quarzobjektträgern ge- 
bracht. Die Belichtungszeiten waren a) 2!/,, b) 5 und c) 7 Minuten. 

Wie die Abb. 1 zeigt, sind auf dem Spektrogramm des lebenden 
Blattes die Protochlorophylibanden einwandfrei zu erkennen (vgl. auch 
den Spektralbefund 8. 721). 

Auffallend war, daß während der Belichtung zur photographischen 
Aufnahme keine spektrographisch nachweisbare Chlorophyllbildung 
stattgefunden hat. Es wurden hochempfindliche panchromatische 
Platten verwandt, die mit Pinacyanollösung sensibilisiert worden waren, 
wenn auch diese nur für den Wellenbereich bis herauf zu 640 sensibili- 
sierend wirkt. Auch ist das Nichtvorhandensein des Chlorophyllrotban- 
des nur zum Teil darauf zurückzuführen, daß das Chlorophyll während 
der Expositionszeit erst entsteht und somit nur in geringem Maße auf 
die photographische Platte hätte einwirken können. 

Es wird später gezeigt werden, daß das Ausbleiben der Chlorophyll- 
bildung unter den gegebenen Umständen auf eine physiologische Licht- 
starre zurückzuführen ist. 


Planta Bd. 13. 47a 
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IL Abschnitt. 


Untersuchungen über die näheren Umstände der Photooxydation 
des Protochlorophylls. 
Vorbemerkungen. 

Anzucht des Materials: Zur Untersuchung kamen Weizen, Hafer, 
Mais, Lupine, Kresse und Saubohnen. Von allen diesen Versuchs- 
pflanzen erwies sich Mais am vorteilhaftesten, weshalb in den späteren 
Untersuchungen fast ausschließlich diese Pflanze zur Anwendung 
kam. Um jeden Lichteinfluß auszuschalten, erfolgte schon das An- 
quellen und Ankeimen im Dunkelzimmer. Die Kulturen wurden in Erde 
bei einer Temperatur von 22—24° aufgezogen. Da schon sehr schwache 
Lichtintensitäten genügen, um eine Verminderung des Protochlorophyll- 
gehaltes unter Chlorophyllbildung hervorzurufen, wurde für absoluten 
LichtabschluB Sorge getragen, der in der Weise kontrolliert wurde, daB 
auf einer im Versuchsraum 24 Stunden lang exponierten, hochempfind- 
lichen photographischen Platte nach der Entwicklung nicht der gering- 
ste Schleier zu erkennen war. Ebenso wurden sämtliche im Dunkeln vor- 
zunehmenden Arbeiten bei vollständigem LichtausschluB, insbesondere 
ohne Verwendung einer griinen oder roten Lampe vorgenommen. Diese 
Lichtquellen erwiesen sich auch bei Anwendung von griinen oder roten 
Schottfiltern als unbrauchbar, da das Protochlorophyll sowohl im roten 
wie im grünen Spektralbereich Absorptionsbanden aufweist, die natür- 
lich in erster Linie für die photochemische Umwandlung des Protochloro- 
phylls zu Chlorophyll in Frage kommen. Die Kulturen konnten frühestens 
nach 8—10 Tagen zum Versuch verwandt werden. 

Aufarbeitung der Kulturen: Zur Untersuchung kamen lediglich die 
etiolierten Blattspreiten in einer Menge von jeweils etwa 20 g Frisch- 
gewicht; kleinere Mengen können infolge des sehr geringen Protochloro- 
phyligehaltes der Blätter nicht untersucht werden. Die Blätter wurden 
in völliger Dunkelheit unter Zusatz von etwas Calciumkarbonat und 
reinem Seesand aufs feinste zerrieben und das Reibgemisch zunächst 
mit etwa 100 ccm verdünntem, danach mit derselben Menge wasser- 
freiem Aceton in kleineren Portionen extrahiert, worauf die vereinigten 
Auszüge auf der Nutsche abfiltriert wurden. Die Lösungen konnten 
nunmehr ohne Gefahr am Licht aufgearbeitet werden; sie zeigten infolge 
des geringen Protochlorophyllgehaltes keine grüne Farbe, sondern nur 
die gelbe Farbe der auch im Dunkeln sich bildenden Carotinoide. Die 
sämtliche Farbstoffe enthaltenden Extrakte wurden durch Vermischen 
der Lösung mit dem l:/,fachen Volumen Äther und allmählichen Zusatz 
von Wasser in Äther übergeführt. Dieser wurde noch zwei- bis dreimal 
mit Wasser gewaschen und mit Natriumsulfat getrocknet. Hierauf 
wurde die Lösung zwecks besserer Sichtbarmachung der Absorptions- 
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banden im Helmkolben durch Einengen im Vakuum konzentriert, worauf 
die spektroskopische Beobachtung im Reagenzglas mittels des Zeiss- 
schen Gitterspektroskops vorgenommen werden konnte. In besonderen 
Fällen wurde die Schichtdicke durch Verwendung eines BaLy-Gefäßes 
vergrößert. 

Die Absorptionsspektra der Lösungen waren unabhängig von der 
jeweils verwandten Pflanzenart identisch. Abgesehen von den Bändern 
der stets vorhandenen Carotinoide waren lediglich die Absorptionsbanden 
des Protochlorophylis vorhanden, und zwar derart, daß auch die ge- 
nauere Lage der Bänder bei allen Versuchspflanzen übereinstimmte. 
In ätherischer Lösung wurde z."B. folgendes Spektrum gemessen: 

I. 630—615; II. 608—595; III. 579—560; IV. 530—520. 
Reihenfolge der Intensitäten: I, IV, III, II. 

Die Lage der Absorptionsbänder ist naturgemäß von der Wahl des 
Lösungsmittels abhängig; im Vergleich zur ätherischen Lösung ist in 
Aceton eine leichte, in Alkohol eine etwas stärkere Bandenverschiebung 
nach Violett vorhanden. Darauf ist hier hinzuweisen, da MONTEVERDE 
und auch Liro diesen Einfluß des Lösungsmittels nicht berücksichtigt 
haben; Lrro z. B. spaltet auf Grund der von MonTEVERDE festgestellten 
spektralen Verschiedenheit des Protochlorophylls in Äther und Alkohol 
den Farbstoff in a-Protochlorophyll und $-Protochlorophyll auf. 

Andererseits ist zu bemerken, daß der hier untersuchte Protochloro- 
phyllrohextrakt auch noch die Fettstoffe des mitextrahierten Gewebes 
enthielt und somit die mitgeteilten Spektralbefunde nicht absolut für 
das reine Protochlorophyll maßgebend sind. Jedoch stimmen die hier 
mitgeteilten Absorptionsmessungen mit den von Noack u. KIESSLING 
an weitgehend gereinigten Präparaten gemessenen Banden überein, 
wenn auch darauf hinzuweisen ist, daß die Protochlorophylipräparate 
der Genannten noch nicht chemisch rein gewesen sind. 


a) Umwandlung des Protochlorophylis zu Chlorophyll 
als vitaler Vorgang. 

Wenn auch Noack u. KIESSLING gemäß dem eingangs Gesagten 
sehr einfache Beziehungen zwischen dem Protochlorophyll und dem 
Chlorophyll a feststellen konnten, so war doch die Frage zu prüfen, ob 
diese Umwandlung in der lebenden Zelle lediglich photochemisch bedingt 
ist, oder ob sie von dem vitalen Zustand der Zelle abhängt. Liro hat 
eine Reihe von Befunden mitgeteilt, aus denen er den rein photoche- 
mischen Charakter dieses Vorgangs ableitet. Dazu stehen die im fol- 
genden zu beschreibenden eigenen Versuche durchaus im Gegensatz. 


Belichtung etiolierter Blätter nach Abtötung. 


Im Dunkeln kultivierte Maisblätter wurden im Dunkelraum unmittel- 
bar nach dem Abernten teils im Exsikkator, teils an der Luft getrocknet. 
47* 
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Nach 9 Tagen wurde durch Plasmolyseversuche das vüllige Abgestorben- 
sein der Blätter festgestellt. Eine Ätherlösung aus solchem etiolierten 
Material zeigte das normale Protochlorophylispektrum. Hierauf wurden 
die Blätter teils trocken, teils angefeuchtet mit und ohne Thymolzusatz 
gleichermaßen dem diffusen Tageslicht ausgesetzt. Nach einer Gesamt- 
belichtungsdauer von siebenmal 6 Stunden ergab sich in den ätherischen 
Lösungen keinerlei spektrale Veränderung, indem die vor der Belichtung 
vorhandenen Protochlorophylibanden noch in derselben Stärke vor- 
handen waren und vor allem auch nicht die geringste Spur eines Chloro- 
phyllabsorptionsbandes zu sehen war. Ein zweiter Versuch mit elfmal 
6stündiger Belichtung in derselben Weise hatte das gleiche Ergebnis. 
Zu bemerken ist, daß gleichstarke Lösungen von Protochlorophyll z. B. 
in Äther in derselben Zeit bei Belichtung völlig ausbleichen, so daß 
also bei Belichtung des Farbstoffes im Gewebeverband eine Schutz- 
wirkung gegeben ist. 

Damit ist an sich der vitale Charakter der Bildung des Chlorophylls 
aus Protochlorophyll im Gegensatz zu Liro erwiesen; es war jedoch 
noch die Möglichkeit auszuschließen, daß etwa protoplasmatische, nicht 
zum Chloroplasten gehörende Bestandteile nach der Abtötung auf die 
photochemische Reaktion des Protochlorophylls hemmend einwirken. 
Um diese Frage zu entscheiden, wurde nach dem von Noack? zur Iso- 
lierung von Chloroplastenmasse angegebenen Verfahren, auf Grund 
dessen MAYER? die Chlorophyllasetätigkeit näher charakterisieren 
konnte, Leukoplastenmasse hergestellt. Dabei ergab sich zunächst, 
daß die von Noack angegebene Methode zur Isolierung von Chloro- 
plastenmasse auch für Leukoplastenmasse sich anwenden läßt, wo- 
bei im ganzen Arbeitsgang natürlich Belichtung ausgeschlossen werden 
mußte. 

Etwa 50 g etiolierte Maisblätter wurden unter Kalkzusatz mit etwas 
Wasser zerrieben; dieser Brei wurde kurz vorzentrifugiert und filtriert, 
worauf in dem Filtrat die Leukoplastenmasse sich durch scharfes Zentri- 
fugieren abtrennen ließ. Das Sediment erwies sich bei Beobachtung am 
Fluoreszenzmikroskop als eine rot fluoreszierende, aus winzigen Kügel- 
chen zusammengesetzte Masse und zeigte makroskopisch gelbbraune 
Farbe. Es wurde in etwas Wasser suspendiert und in drei Portionen 
zu 50 ccm unter Zusatz von 3 Tropfen einer wässerigen Thymollösung 
dem diffusen Tageslicht ausgesetzt, nachdem die eine Portion noch mit 
2ccm einer 0,02%igen wässerigen Ferroammoncitratlésung versetzt 
worden war und eine andere 2 ccm einer 0,2%igen Hydroperoxydlösung 
erhalten hatte. Nach einer Belichtung von 6 Stunden, d.h. nach einer 
Zeit, in der in lebenden Blättern das Protochlorophyll vollständig in 


1 Noack, Kurt: Biochem. Z. 183, 136 (1927). 
2 Maver, H.: Planta 11, 294 (1930). 
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Chlorophyll umgewandelt ist, war in allen drei Versuchsportionen das 
Protochlorophylispektrum in derselben Stärke wie vor der Belichtung 
vorhanden und keine Andeutung des Chlorophylispektrums zu beob- 
achten. Versuche ohne Thymolzusatz verliefen ebenso. 

Somit war auch unter den gegebenen Bedingungen eine postmortale 
Chlorophylibildung aus Protochlorophyll nicht zu erzielen. Soweit die 
Hydroperoxydbehandlung in Frage kommt, sind auf andere, im fol- 
genden zu beschreibende Weise positive Ergebnisse erhalten worden. 
Auf alle Fälle konnte also im Gegensatz zu LiRo eine rein photochemische 
Umwandlung des Protochlorophylls in Chlorophyll in toten Organen 
nicht beobachtet werden. , 

Es ist zu vermuten, daß dieses Ergebnis bei weiterer Untersuchung 
seine Erklärung in der beim Absterben eintretenden Änderung der 
Plastidenstruktur seine Erklärung findet. Nach Noack? ist das Chloro- 
phyll im lebenden Blatt in monomolekularer Schicht an das Plastiden- 
eiweiß adsorbiert und wird beim Abtöten rasch von den Chloroplasten- 
lipoiden in echt gelöster Form aufgenommen, Verhältnisse, die wohl 
ohne weiteres auf die Leukoplasten übertragen werden dürfen. 

Im übrigen stehen die hier beschriebenen Befunde an Blättern durch- 
aus im Einklang mit dem später zu beschreibenden Verhalten der Proto- 
chlorophyll führenden Kürbissamenhäute. 


Versuche einer vitalen Oxydation des Protochlorophylis als Dunkelreaktion. 


Im Gegensatz zu diesen negativen Ergebnissen konnte bei Ver- 
wendung lebender etiolierter Maisblätter mit Hydroperoxyd eine 
schwache Vitaloxydation im Dunkeln wie folgt erzielt werden: Zur 
Verwendung kamen Hydroperoxyd wie auch Chinon, mit dem Wir- 
HELM? bei Vicia faba dieselbe Vitaloxydation des Atmungschromogens 
wie mit Hydroperoxyd erzielte, und das in den angewandten Konzen- 
trationen wie dieses als ungiftig zu betrachten ist. Die Blätter wurden 
im Dunkeln in 0,1%ige Hydroperoxydlösung bzw. 0,1%ige wässerige 
Chinonlösung gestellt. Beide Lösungen wurden von Zeit zu Zeit er- 
neuert. Die frühesten Ergebnisse wurden mit Hydroperoxyd erzielt; 
nach 20stündiger Behandlung wurden je 20 g Frischgewicht aufgearbeitet 
und die gewonnenen Farbstoffe in 20 cem Äther spektroskopiert. Im 
Ätherextrakt wurde neben dem Protochlorophyllspektrum im Bezirk 
der Rotabsorption des Chlorophylls ein schwacher Schatten beobachtet. 
Dasselbe war bei Chinonbehandlung nach 3 Tagen festzustellen; das 
Rotband des Chlorophylls trat deutlich zwischen 656 und 649 hervor, 
nachdem die Ätherlösung eingeengt worden war. 

In einem Versuch, in dem das Hydroperoxyd 3 Tage auf die Blätter 


1 Noack, Kurt: Biochem. Z. 188, 135 (1927). 
2 WILHELM, A.: Jb. f. wiss. Bot. 72, 203 (1929). 
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im Dunkeln eingewirkt hatte, ergab sich bei der Aufarbeitung wie oben 
ein deutliches Chlorophylirotband zwischen 656 und 648, jedoch derart, 
daß das Protochlorophylirotband bei 630—618 intensiver war. Nach 
weiterer 2tägiger Einwirkung des Hydroperoxyds konnte keine Ver- 
stärkung des Chlorophylirotbandes festgestellt werden, sondern im 
Gegenteil eine Abschwächung gegenüber den vorhergehenden Versuchen. 
Es scheint also, daß bei längerer Einwirkung die Oxydation über die 
Chlorophylistufe hinausgeht, ein Befund, über den auch sonst noch nicht 
veröffentlichte Ergebnisse im hiesigen Institut vorliegen. Eine quanti- 
tative Oxydation des vorhandenen Protochlorophylis zu Chlorophyll 
unter dem Einfluß obiger Oxydationsmittel konnte nicht erreicht werden. 
Auch ließ sich in Anbetracht der geringen Farbstoffmenge nicht ent- 
scheiden, ob echtes Chlorophyll vorlag. 

Um einen Anhaltspunkt dafür zu bekommen, ob die beschriebenen 
Versuche mit Hydroperoxyd und Chinon tatsächlich als vitale Oxydation 
des Protochlorophylls zur Oxydationsstufe des Chlorophylls auszuwerten 
sind, oder ob etwa die Chinon- bzw. Hydroperoxydbehandlung nur 
mittelbar auf das Protochlorophyll einwirkte, d.h. zunächst eine mit 
Farbstoffzersetzung verbundene Zellschädigung einleitete, wurde eine 
solche Zellschädigung mit Phenylurethan gesetzt, d.h. einem Narkoti- 
kum, das nicht oxydierend auf Protochlorophyll einwirken kann: Etio- 
lierte Blätter von Zea mays wurden in Phenylurethanlösung mit einem 
Gehalt von 0,02% und 0,05% gestellt und 5 Tage in dieser Lösung im 
Dunkeln belassen. Nach dieser Zeit konnte keine Spur eines Chlorophyll- 
bandes beobachtet werden, während das Protochlorophyllspektrum noch 
in normaler Stärke sichtbar war. 

Mit diesen Versuchen ist natürlich kein unmittelbarer Beweis für die 
Kennzeichnung der Chinon- bzw. Hydroperoxydwirkung als einer un- 
mittelbaren Protochlorophylloxydation gegeben. Immerhin ist der Vor- 
gang zweifellos vitalen Charakters und schließt sich an die bekannte 
Vitaloxydation des Atmungschromogens in Vicia faba an. 


Das Verhalten etiolierter Blätter beim Absterben im Dunkeln. 

Da beim Absterben der Blätter bekanntlich Oxydationsvorgänge 
eine Rolle spielen, wurde die Frage geprüft, ob nicht auch unter diesen 
Bedingungen eine Dunkeloxydation des Protochlorophylls möglich ist; 
etwa 3 Wochen alte Kulturen von Triticum vulgare und Zea mays zeigten 
durchweg abgestorbene Blätter von brauner Farbe, die weder am Licht 
ergrünten, noch auch plasmolysierbar waren. Um von solchem Material 
sichtbare Spektra zu bekommen, mußten größere Mengen verarbeitet 
werden. Die Aufarbeitung geschah in der üblichen Weise; die Kulturen 
wurden im Dunkeln geerntet, mit etwas Sand zerrieben und der Pflanzen- 
brei mit Aceton extrahiert. Unabhängig von der Pflanzenart wurden 
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in den aus den Acetonextrakten hergestellten Ätherlösungen folgende 
gleichartige Spektra gemessen: 

I. 671—653; II. 645—635; III, 618—595; IV. 568—557; V. 535—528. 

Reihenfolge der Intensitäten: I, V, II, III, IV. 

Wie vor allem das Rotband bei 671 — 653 beweist, ist eine post- 
mortale Oxydation des Protochlorophylls zur Stufe des Chlorophylls als 
Dunkelreaktion möglich, ein Vorgang, der natürlich zur Lichtreaktion 
im lebenden Blatt keine unmittelbare Beziehung hat und als ein Glied 
der allgemeinen postmortalen Zelldestruktion zu betrachten ist. 

Während dieser postmortalen Oxydation ist Magnesium abgespalten 
worden; dies zeigt das starke Grünband bei 535 — 528, das für- Phäo- 
phytin typisch ist. Außerdem hatte Behandlung der ätherischen Lösung 
mit Säure keine Änderung des Spektrums zur Folge. Das Band bei 
645 — 635 zeigt sich häufig in Lösungen zerstörter Protochlorophyll- 
derivate, und zwar ohne daß dafür Oxydation verantwortlich zu 
machen wäre. 

b) Versuche mit Kürbissamenhäuten. 

Bekanntlich haben MONTEVERDE u. LUBIMENKO! bei einer größeren 
Zahl von Cucurbitaceen verhältnismäßig reichen Protochlorophyligehalt 
in den zarten, den Samenkern umgebenden Häutchen festgestellt, 
ein Umstand, der für Noack u. KızssLıng die Unterlage für die 
chemische Untersuchung des Protochlorophylls gebildet hat, nachdem 
sie in Bestätigung der Befunde von MONTEVERDE u. LUBIMENKO 
spektrale Gleichheit zwischen Protochlorphyll aus etiolierten Blättern 
und dem aus Cucurbitaceen-Samenhäuten gewonnenen Farbstoff fest- 
gestellt haiten und außerdem auch Übereinstimmung in der Basizität 
und anderen greifbaren chemischen Eigenschaften nachweisen konnten. 
Hier interessiert vor allem die Angabe von MONTEVERDE u. LUBI- 
MENKO, daß die Cucurbitaceen-Samenhäute während der Entwicklung 
Chlorophyll führen, und daß erst weiterhin Protochlorophyll auf- 
tritt unter mehr oder minder völligem Verschwinden des Chlorophylls. 
Dieser Befund müßte, wie dies auch Noack u. KIESSLING vermutungs- 
weise ausgesprochen haben, als Reduktion des Chlorophylls zu Proto- 
chlorophyll gedeutet werden. Die folgenden Versuche ergeben jedoch, 
daß die Beobachtungen von MONTEVERDE u. LUBIMENKO irrig sind, 
und daß sich das Verhalten der Kürbissamenhäute im Grundsatz un- 
mittelbar an dasjenige etiolierter Laubblätter anschließt. 

Die Versuche wurden in systematischer Weise an Kürbissen ver- 
schiedener Rassen im ganzen Verlauf der Fruchtentwicklung vorge- 
nommen. Die Früchte konnten sich auf einem umfangreichen Kultur- 
beet teils normal entwickeln, teils wurde mit Hilfe der von Sacus? 


1 Mo&TEVERDE, N. u. LUBIMENKo, W.: Biol. Zbl. 81, 449 (1911). 
2 Sacus, J.: Vorlesungen über Pflanzenphysiologie, S. 646. Leipzig 1882. 
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angegebenen Methode dafür Sorge getragen, daß sich eine größere Anzahl 
von Früchten vom Beginn der Befruchtung an bis zur völligen Frucht- 
reife in völligem Dunkel entwickeln konnte, was ohne weiteres dadurch 
erreicht wurde, daß starke Dunkelstürze mit lichtdichter Durchlüftung 
verwandt und durch Schattendecken vor direkter Insolation geschützt 
wurden. Im voraus sei aber bemerkt, daß die Ergebnisse für die nor- 
malen und die im Dunkeln aufgezogenen Früchte dieselben waren. 

Die Untersuchungen konnten erst in dem Entwicklungszustand be- 
ginnen, in dem die Häutchen das erste Stadium der Protochlorophyll- 
bildung zeigten, was den einzelnen Früchten nicht von außen angesehen 
werden kann. Die Protochlorophyllbildung beginnt fortschreitend von 
der Chalaza aus. Eine Protochlorophyllbildung über die ganze Fläche 
des Samenhäutchens konnte erst Ende August beobachtet werden. 

Wichtig ist nun folgende Tatsache: Als die ganz jungen Samen am 
Licht herauspräpariert und nach dem Zermahlen mit Aceton extrahiert 
worden waren, zeigte die aus dem Extrakt hergestellte Ätherlösung die 
Absorptionsbanden des Protochlorophylls, wie auch des Chlorophylls. Da 
die Fruchtwand in dem zur Untersuchung kommenden Entwicklungs- 
zustand so stark war, daß sie als lichtundurchlässig betrachtet werden 
konnte, lag die Vermutung nahe, daß das eben beschriebene Vorhanden- 
sein von Chlorophyll lediglich eine sekundäre Erscheinung darstellt, die 
durch die bei der Fruchtöffnung gegebene Belichtung bedingt ist. Es 
wurden daher die weiteren Früchte dieses Entwicklungszustandes in der- 
selben Weise, jedoch im Dunkeln aufgearbeitet. Die ätherische Lösung 
erwies sich nunmehr als vollkommen chlorophyllfrei und enthielt ledig- 
lich das Protochlorophyllspektrum. 

Das Auftreten von Chlorophyll beim Öffnen der Früchte ließ sich in 
der Folge jedoch nur bis zu einem bestimmten Zeitpunkt der Frucht- 
entwicklung beobachten, und zwar bis zu dem Stadium, in dem die 
Bildung des Protochlorophylis sich über die ganze Fläche des Samen- 
häutchens erstreckt hatte. Von diesem Entwicklungsstadium an konnten 
die Früchte am Licht geöffnet werden, ohne daß eine Spur von Chloro- 
phyll auch bei längerer Belichtung aufgetreten wäre, während zur Chloro- 
phyllbildung in den jüngeren Samenhäutchen schon wenige Minuten 
währende Belichtung genügte. Nachdem gemäß den Befunden im Ab- 
schnitt a) eine Chlorophyllbildung aus Protochlorophyll nur im lebenden 
Material möglich ist, lag die Vermutung nahe, daß das Ausbleiben der 
Chlorophylibildung in älteren Samenhäuten mit dem allmählichen Ab- 
sterben ihrer Zellen verknüpft ist. 

Dieser Zusammenhang konnte durch Plasmolyseversuche bestätigt 
werden. Die Plasmolyse wurde mit 7%iger Kalisalpeter- oder 10%iger 
Rohrzuckerlösung vorgenommen. Regelmäßig ergab sich folgendes: 
Die Zellen waren etwa so lange plasmolysierbar und deplasmolysierbar, 
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als sich die Protochlorophyllbildung noch nicht über die gesamte Fläche 
der Samenhäutchen erstreckte, während alle anderen Entwicklungs- 
stadien auch bei Anwendung von 20%iger Rohrzuckerlösung keine 
Plasmolyse mehr ergaben. Die Form der plasmolysierten Protoplasten 
war unregelmäßig und ließ auf eine leichte Störung, d. h. auf prämortalen 
Zustand des Protoplasten schließen. 

Aus diesen Versuchen ergibt sich demnach, daß die Verhältnisse in 
den Kürbissamenhäuten grundsätzlich genau denjenigen im verdunkelt 
aufgezogenen Blatt entsprechen, d.h. es handelt sich um eine Photo- 
oxydation des Protochlorophylis zu Chlorophyll in strenger Abhängig- 
keit vom lebenden Zustand der Zelle. Zu betonen ist allerdings, daß 
bei Belichtung lebender Samenhäutchen keine vollständige Umwandlung 
des Protochlorophylis zu Chlorophyll stattfindet, sondern gemäß dem 
spektroskopischen Befund ein mehr oder minder beträchtlicher Anteil 
der vorhandenen Protochlorophylimenge erhalten bleibt, wobei zu be- 
merken ist, daß die Rotabsorption des Chlorophylis, wie schon früher 
erwähnt, bedeutend stärker ist als bei der äquivalenten Protochloro- 
phyllmenge in den diesbezüglichen Absorptionsbezirken (vgl. S. 718). 
Diese unvollständige Umwandlung dürfte in dem prämortalen Zustand 
der Zellen begründet sein. 

Zum Schluß sei der Spektralbefund eines Ätherextraktes angegeben, 
der aus jungen, noch lebenden Samenhäuten nach der Belichtung erhalten 
worden war. Die Absorptionsbänder sind nach Maßgabe ihrer Zugehörig- 
keit zum Chlorophyll bzw. Protochlorophyll auf zwei Zeilen verteilt: 


Chlorophyll: 683—670 . . 663 620—609 
Protochlorophyll: 631— —625 
(— starke Absorption, — — — mittelstarke Absorption, 
. : Schatten) 
Besonders zu erwähnen ist, daß das Hauptband des Protochloro- 
phylls (631 — — 625) im Vergleich zu Lösungen von gleichen Mengen 


unbelichteter Häutchen deutlich abgeschwächt ist. Die groBen Material- 
schwierigkeiten machten eine quantitative spektroskopische Durch- 
arbeitung dieser Befunde unmöglich. 


c) Verhalten etiolierter Blätter nach vorausgegangener bzw. 
gleichzeitiger Behandlung mit chemischen Agenzien im Licht. 


Da nach den Untersuchungen von WARBURG, NOACK und anderen 
der fertig ausgebildete Assimilationsapparat in seiner Funktion durch 
Narkotika und eisenabbindende Agenzien, wie z. B. Blausäure, schweflige 
Säure oder rauchende Salpetersäure außerordentlich stark gehemmt 
wird, wurde die Frage geprüft, ob sich diese Empfindlichkeit auch auf 
die Entstehung des Chlorophylls aus Protochlorophyll erstreckt, nach- 
dem, wie im vorhergehenden geschildert wurde, die Photooxydation des 
Protochlorophylis zu Chlorophyll nur in lebenden Zellen möglich ist. 
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1. Behandlung mit Äther. 

Im Dunkeln aufgezogene Kulturen von Zea mays wurden in Blumen- 
töpfen in geräumige Glasglocken gebracht, in denen sich jeweils unter- 
schiedliche Mengen von Äther befanden. Sie wurden zunächst im 
Dunkeln belassen und nach verschieden langer Zeit in der Äther- 
atmosphäre dem Sonnenlicht ausgesetzt. Nach unterschiedlichen Zeiten 
wurden jeweils 70 g der Blätter unter Einhaltung gleicher quantitativer 
Verhältnisse aufgearbeitet. Gemäß den Plasmolyseversuchen waren 
sämtliche Einzelportionen nach der Belichtung normal lebensfähig. 


Tabelle 1. 
P = Protochlorophyll; Ch = Chlorophyll. 








Dauer der 
Narkose im Athermenge | Pelichtungs- Snektra 
Dunkeln in cem zo. u. 
in Minuten 
: 623...618; 
rs 1,0 ” | Ch: 668—657; 585—579; 
: 626-618; 
” w = { Ch: 671—663; 
: 628—618; 
- nel = Ch: 669—661 ; 
: 630— 618; 
» nn . Ch: 668—659— —646; 
: 630—618; 
” 4 s | Ch: 669—660— — 664; 











Somit war auch bei starker Narkose nur geringfiigige Hemmung der 
Chlorophyllbildung aus Protochlorophyll festzustellen. 


2. Versuche mit eisenabbindenden Mitteln. 
a) Schweflige Säure. 

Die Vergiftung mit schwefliger Säure wurde gemäß den von Noack’, 
WEHNER? und GRIESSMEYER* gemachten Angaben vorgenommen, und 
zwar wurden alle Vergiftungsstärken untersucht, soweit die Vergiftung 
nicht sofortigen Tod zur Folge hatte. Die Vergiftung wurde, wie bei 
den Ätherversuchen, im Dunkeln ‘vorgenommen, unter Verwendung 
einer 5,31%igen Säure. Die in der folgenden Tabelle angeführten Werte 
beziehen sich alle auf Maispflanzen, bei denen makroskopisch keine 
Schädigung festgestellt werden konnte, die in normaler Luft im Licht 
hernach ergrünten, und deren Zellen nach der Vergiftung plasmolysier- 
bar waren. Bei einer Vergiftungsdauer von 1'/, Stunden war noch 

1 Noack, Kurt: Z. f. Bot. 17, 525 (1925). 


2 WEHNER, O.: Planta 6, 543 (1928). 
3 GRIESSMEYER, H.: Planta 11, 331 (1930). 
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deutliche Plasmolyse zu erzielen; die Blätter zeigten aber verschie- 
dentlich, besonders an der Spitze, braune Flecken. Bei einer Ein- 
wirkungsdauer von 3:/, Stunden traten diese Schädigungen noch deut- 
licher hervor, wie auch die Plasmolyseversuche nicht mehr eindeutig 
verliefen. Solche Blätter ergrünten an der Luft auch nur sehr viel 
langsamer und ungleichmäßig. 








Tabelle 2. 
P = Protochlorophyll; Ch = Chlorophyll. 
Dauer der Belichtungs-| 
Säuremenge 
Vergiftung dauer Spektrosk Befun 
in Stunden in com in Minuten . ve . 
P: 630— —618; 
à L 
Ie um ° Ch: 670—659; 529 —522; 
P: 626—619; 
s/, 1,0 10 Ch: 671—655; 615—607; 
531—526; 505— — 500; 
P: 628— —620; 
3 , 
la ae! ™ Ch: 671—656; 532— —526; 504—497; 
P: 629—619; 
1 > 
Vhs = . Ch: 668—660; 570— —561; 533— —526; 
P: 628—618; 
1 | ’ 
Vhs Pr | Ch: 670——662; 563— 549; 507— 494; 
P: 629—620; 
1 
3/4 ead ® Ch: 667— —660 ; 599— — 590; 532— — 527; 
P: 617—611; 
31}, 1 15 Ch: 677—662; 593— —588; 
554— —549; 532——518. 











Obwohl die schweflige Säure nach den Untersuchungen von Noack 
und anderen ein außerordentlich starkes Assimilationsgift darstellt, war 
also keine wesentliche Hemmung der Chlorophyllbildung aus Proto- 
chlorophyll zu erkennen. 


b) Rauchende Salpetersäure und Rhodanammonium. 

Auch rauchende Salpetersäure und Rhodanammonium stellen nach 
den Untersuchungen von WEHNER und GRIESSMEYER starke Assimila- 
tionsgifte dar. Es konnte aber auch mit diesen Agenzien, die natürlich 
wieder nur in Konzentrationen angewendet wurden, die die Lebens- 
fähigkeit der Zellen nicht aufhoben, sondern lediglich den Mechanismus 
der Assimilation hemmten, keine Unterdrückung der Chlorophyllbildung 
im Licht erzielt werden. 

Diese negativ ausgefallenen Untersuchungen haben insofern eine 
grundsätzliche Bedeutung, als bekanntlich Eisenmangel Chlorose hervor- 
ruft undendererseits nach den Versuchen von Noack die photooxydative 
Wirkung fluoreszierender Farbstoffe durch Zusatz von kleinsten Mengen 
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Eisen beträchtlich beschleunigt wird. Es darf als sicher angenommen 
werden, daß für die Umwandlung des Protochlorophylls zu Chlorophyll 
ebenfalls photooxydative Eigenschaften des Protochlorophylls heran- 
zuziehen sind, die mit der auch hier vorhandenen starken Rotfluoreszenz 
in irgendeiner, noch nicht bekannten Weise verknüpft sind. Jedoch 
scheint die Photooxydation des Protochlorophylis zu Chlorophyll keine 
Eisenkatalyse zu sein; hierfür spricht auch ein Befund von Noack u. 
KIEssLING, wonach in Acetonlösungen von Rohprotochlorophyll bei 
Belichtung das Chlorophyllrotband auftritt. 


3. Das Verhalten etiolierter Blätter in Stickstoffatmosphäre bei Belichtung. 

Wenn somit durch Anwendung eisenabbindender Stoffe keine Mög- 
lichkeit bestand, die Photooxydation des Protochlorophylis den bei 
anderen fluoreszierenden Farbstoffen bekannten Photooxydationser- 
scheinungen anzuschließen, so war dies doch möglich unter dem Ge- 
sichtspunkt, daß für den Eintritt dieser Reaktion das Vorhandensein 
molekularen Sauerstoffs zur Anlagerung an das Protochlorophylimolekül 
gemäß den analytischen Befunden von Noack u. KIESSLING zu fordern 
ist. Wie die folgenden Versuche zeigen, gelang es nämlich, die Photo- 
oxydation des Protochlorophylls zu Chlorophyll durch Sauerstoffentzug 
zu hemmen. 

Die Versuche wurden mit Maisblättern angestellt, die sich in HEsse- 
Kolben von 250 ccm Inhalt befanden. Die Kolben waren mit feuchtem 
Filtrierpapier ausgelegt und mit Quecksilber abgedichtet; nach 1/,stün- 
digem Evakuieren der Kolben wurde Stickstoff eingeleitet. 

Hierbei waren besondere Vorsichtsmaßregeln notwendig. Der aus 
der Bombe entnommene Stickstoff mußte zur Entfernung von Sauer- 
stoff über glühendes Kupfer und danach durch heiße alkalische Pyro- 
gallollösung in WaLTERschen Waschflaschen geleitet werden. Obwohl 
die Hesse-Kolben mit den darin befindlichen Pflanzen durch sorgfältiges 
Umkleben mit schwarzem Papier vor Licht geschützt wurden, mußten 
die letzten Lichtreste, die durch Reflex an den zuführenden Glasröhren 
usw. eindringen konnten, beseitigt werden. Dies geschah dadurch, daß 
die Stickstoffbombe mit dem daran angeschlossenen, mit Kupfer ge- 
füllten Quarzrohr, ebenso die in Waschflaschen gefüllte alkalische Pyro- 
gallollösung sich in einem anderen Raum befanden, als die Versuchs- 
kolben. Das Kupfer mußte natürlich zum Glühen erhitzt werden; 
desgleichen war es notwendig, die alkalische Pyrogallollösung mittels 
Gasflamme zu erwärmen. Die Verbindung wurde mittels eines langen 
Bleirohres hergestellt; außerdem waren die beiden Räume gegenseitig 
lichtdicht abgeschlossen. Der Stickstoff wurde so lange durch die Ver- 
suchskolben hindurchgeleitet, bis ein am Ende der Serie in einem wei- 
teren Hesse-Kolben befindliches Stück Phosphor zu leuchten aufhörte. 
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Hierauf wurden die Kolben abgeschlossen und 8—10 Stunden im Dun- 
keln belassen, um etwa noch vorhandene letzte Reste von Sauerstoff 
auf dem Wege der Atmung nach Möglichkeit zu entfernen. 

Nach dieser Zeit wurden die Kolben dem diffusen Tageslicht aus- 
gesetzt, und zwar gleichzeitig mit frischen etiolierten Blättern, die als 
Luftkontrollen dienten. Nach 3 Stunden zeigten die Kontrollexemplare 
gelbgrüne Farbe, die nach weiteren 3 Stunden in deutliches Grün über- 
ging; nach 48 Stunden waren sie völlig ergrünt. 

Das Verhalten der Versuchspflanzen war folgendes: Unmittelbar 
nach der Entnahme aus dem Dunkelraum zeigten die etiolierten Blätter 
intensivere Gelbfärbung als die gewöhnlichen etiolierten Blätter. Eine 
Erklärung hierfür kann zunächst nicht gegeben werden. Vielleicht 
handelt es sich um einen optischen Effekt, hervorgerufen durch Infiltra- 
tion der Interzellularen mit Wasser, das während der Anaerobiose aus 
den Zellen ausgetreten war. Dazu ist aber hier schon zu bemerken, daß 
der Aufenthalt im Stickstoff keine irgendwie sichtbare Schädigung der 
Blätter zur Folge hatte. 

Nach einer Belichtung von 48 Stunden war in keinem der vier mit 
den Versuchspflanzen beschickten Hzsse-Kolben auch nur die leiseste 
Spur von Ergrünen zu erkennen. Nach dieser Zeit wurden die Pflanzen 
im Dunkeln derart aufgearbeitet, daß von jeder Portion einige Blätter 
zwecks Untersuchung ihrer Plasmolysierbarkeit zurückbehalten wurden. 
Die Ätherlösung der aufgearbeiteten Blätter zeigte, verglichen mit einer 
Standardlösung, die aus nicht mit Stickstoff behandeltem etioliertem 
Material unter denselben quantitativen Bedingungen hergestellt war, 
das Protochlorophylispektrum in einer nur geringfügig verringerten 
Intensität. Im Bereich des Chlorophylirotbandes konnte ein Schatten 
festgestellt werden, der sich auf eine ganz geringe Menge entstandenen 
Chlorophylls bezieht. 

Das Spektrum der ätherischen Lösung war folgendes: 

Chlorophyll: 675— —665. 
Protochlorophyll: 627—618; 598— —573 . . 570. 
Protochlorophyll-Standardlésung: 630—618; 590—570. 

Dieser Versuch zeigt also, daB bei Sauerstoffentzug nur ganz gering- 
fiigige Mengen an Chlorophyll entstehen, die ohne weiteres auf Vor- 
handensein geringster Sauerstoffspuren zurückgeführt werden können. 

Die nicht zur Extraktion verwandten Blätter waren bei der 48stün- 
digen Stickstoffbehandlung vollständig normal geblieben; der eine Teil 
wurde der Plasmolyse unterworfen und zeigte normale Plasmolyse und 
Deplasmolyse. Der andere Teil wurde in Wasser gestellt und ans diffuse 
Tageslicht gebracht; er zeigte normales Ergrünen und war nach 10 Tagen 
im ganzen noch vollkommen frisch. 

Demnach kann nicht daran gezweifelt werden, daß die Bildung des 
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Chlorophylls aus Protochlorophyll vom Sauerstoff abhängig ist. Jedoch 
genügen, wie dies an sich begreiflich ist, geringe Mengen Sauerstoff, um 
eine leichte Chlorophylibildung hervorzurufen, wie dies aus dem Auf- 
treten eines schwachen Rotbandes bei 675 — 665 im obigen Versuch 
hervorgeht. Damit stehen die früher erwähnten Befunde von Noack 
und KısssLine über die chemischen Beziehungen des Protochlorophylls 
und Chlorophylls im Einklang. Im Gegensatz dazu hat Lrro Chlorophyll- 
bildung bei absolutem Sauerstoffmangel festgestellt, ein abweichender 
Befund, der vermutlich in der Unvollkommenheit der von ihm benutzten 
Apparatur im Verein mit hoher Sauerstoffavidität des belichteten Proto- 
chlorophylis seine Erklärung findet. 


4. Abhängigkeit der Protochlorophylloxydation von der Temperatur. 

Wie die vorhergegangenen Versuche zeigen, verläuft die Umwand- 
lung des Protochlorophylls zu Chlorophyll unter dem Einfluß des Lichtes 
glatt und quantitativ; dabei waren Temperaturen zwischen 16° und 22° 
eingehalten worden. Die nunmehr mitzuteilenden Versuche beziehen 
sich auf das Verhalten des Protochlorophylls innerhalb des Gewebes bei 
Belichtung in tiefen Temperaturen. 

Kräftige Blätter von etiolierten Maiskulturen wurden zur Vorbehand- 
lung im Dunkeln innerhalb einer mit angeschliffenem Deckel versehenen 
Glasküvette einer durch eine geeignete Eismischung erzielten Tempe- 
ratur von — 6° ausgesetzt. Nachdem die Pflanzen eine halbe Stunde 
dieser Temperatur im Dunkeln ausgesetzt waren, kamen sie samt der 
Eismischung gleichzeitig mit einer Kontrolle bei gewöhnlicher Luft- 
temperatur von + 1° ans Licht. Die Versuche wurden an einem hellen 
Novembertag in der Zeit von 9 Uhr bis 16 Uhr an der Nordseite des 
Instituts bei bedeckter Sonne ausgeführt. Nach 5 Stunden wurden 10 g 
Blattmaterial der Kontrolle in der bekannten Weise im Dunkelraum 
aufgearbeitet. Der ätherische Extrakt dieser Kontrollpflanzen zeigte 
folgendes Spektrum: 

Chlorophyll: 667—654; 609— —595; 585—563; 505 Endabsorption. 
Protochlorophyll: 628 . . . 618 (kaum meBbarer Schatten). 

AnschlieBend daran wurde von einem Teil des Versuchsmaterials unter 
denselben quantitativen Bedingungen eine atherische Lésung im Dunkeln 
hergestellt. Einige Blatter davon wurden zum Zweck der Plasmolyse zu- 
rückbehalten. In 20%iger Rohrzuckerlésung war die Plasmolyse eindeu- 
tig, wenn auch nicht in allen Zellen gleichmäßig eingetreten. Im Spek- 
trum dieser Versuchslésung wurden die folgenden Bander gemessen: 
Ch.: 668—648; 610— —595; 585— —563; 505 Endabsorption. 

P.: 625— —614. 

Nach einer Gesamtdauer von 6 Stunden wurde der Versuch abge- 

brochen und der Rest des etiolierten Materials in derselben Weise unter 
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den gleichen Mengenverhältnissen untersucht. Bei einem Vergleich der 
beiden Versuchslösungen war eine völlige Übereinstimmung der Ab- 
sorptionsbanden festzustellen. 

Nach 6stündiger Abkühlung angestellte Plasmolyseversuche zeigten 
kein einheitliches Bild der Plasmolyse, insbesondere glückte es nicht, in 
allen Zellen Deplasmolyse herbeizuführen. Bei Verwendung von noch 
tieferen Temperaturen, wie sie durch Vermischung von Eis mit Ammon- 
chlorid und Kalisalpeter erhalten wurden, konnte ebenfalls eine Um- 
wandlung des Protochlorophylls zu Chlorophyll erzielt werden, indessen 
verlief der Prozeß nach Maßgabe der durch die Tieftemperaturbehand- 
lung verursachten schwindender Lebenstätigkeit der Zellen immer unvoll- 
ständiger, während LrRo in etiolierten Blättern, die durch Kälte abgetötet 
worden waren, normale Chlorophyllbildung festgestellt haben will. 


5. Abhängigkeit der Protochlorophylloxydation von der Lichtintensität. 

Gelegentlich des spektrographischen Nach weises des Protochlorophylls 
im lebenden Blatt wurde festgestellt, daß bei Belichtung des protochloro- 
phyllhaltigen lebenden Gewebes eine Bildung von Chlorophyll unterblei- 
ben kann, wie dies im Spektrogramm (vgl.S.719) zum Ausdruck kommt. 
Diese merkwürdigen Verhältnisse mußten weiter untersucht werden. 

Wie aus einer Reihe von unterbelichteten spektrographischen Auf- 
nahmen hervorging, mußte zur Erzielung eindeutiger Absorptionsbanden 
eine hohe Lichtintensität in Anwendung kommen, d. h. es mußte in den 
Strahlengang eine Linse eingeschaltet werden, die es ermöglichte, das 
Objekt im Brennpunkt aufzustellen. Mit dieser Versuchsanordnung war 
von vornherein eine hohe Beanspruchung des Blattgewebes gegeben. 
Daß indessen die Zellen weder durch die Belichtung noch die damit 
verbundene Erwärmung auf etwa 38° abgetötet wurden, geht aus den 
Plasmolyseversuchen hervor. Infolgedessen wurde das Verhalten etio- 
lierten Gewebes unter Benutzung derselben Lichtquelle bei verschie- 
denem Abstand vom Objekt sowohl mit als auch ohne Linse untersucht. 

Bei einer Belichtung, bei der der Abstand der Lichtquelle von 60 cm 
auf 90 cm unter Beibehaltung der Linse vergrößert wurde, konnte die 
Bildung von Chlorophyll auf spektroskopischem Wege beobachtet 
werden. Ebenso gelang es unter Ausschluß der Linse bei der für die 
spektrographische Aufnahme benutzten Entfernung der Lichtquelle in 
dem belichteten Material eine Umwandlung des Protochlorophylls in 
Chlorophyll hervorzurufen. 

Aus den Versuchen geht somit hervor, daß die Ursache für das 
Nichtauftreten von Chlorophyll bei der Belichtung für die spektro- 
graphische Aufnahme in der zu hohen Lichtintensität zu suchen ist; 
ein Zustand, der, wie schon auf S. 719 erwähnt, als physiologische Licht- 
starre zu bezeichnen ist. 
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IIL. Abschnitt. 
Protochlorophylinachschub bei intermittierender Verdunklung. 

Die genetische Beziehung zwischen Protochlorophyll und Chloro- 
phyll ist insofern verwickelt, als die im Dunkeln vorgebildete Proto- 
chlorophylimenge so gering ist, daß sie nur zum Teil für die am Licht 
rasch eintretende Chlorophyllbildung verantwortlich gemacht werden 
kann. Es scheint also, wie Noack und KıssstinG! hervorheben, in 
etiolierten Blättern zwischen dem Protochlorophyll und der nicht be- 
kannten, weiter zurückliegenden Vorstufe eine Art Gleichgewicht zu be- 
stehen derart, daß das Protochlorophyll bei Belichtung zur Chlorophyll- 
bildung verbraucht wird, und bei der Fortsetzung der Chlorophyllbildung 
die Protochlorophylistufe so rasch durchlaufen wird, daß sie nicht 
irgendwie greifbar ist. Eine andere Möglichkeit wäre die, daß die Bil- 
dung der geringen Protochlorophyllmenge nur einen einmaligen Vorgang 
darstellt, der für die Chlorophylibildung unter normalen Lichtverhält- 
nissen überhaupt nicht in Betracht kommt. 

Obwohl, wie die bisher beschriebenen Versuche zeigen, kein Anhalts- 
punkt für die zweite Annahme gegeben ist, wurden unter diesem Gesichts- 
punkt Versuche unternommen. Dabei war folgende Überlegung maß- 
gebend: Wenn durch Belichtung zuvor verdunkelt aufgezogener Blätter 
ein vollkommener Protochlorophylischwund und damit verbundene 
Chlorophylibildung erreicht ist, so muß es durch nachfolgende Ver- 
dunklung möglich sein, eine erneute Protochlorophylibildung zu erzielen, 
sofern die Pflanze die Wiedereinstellung des oben geforderten Gleich- 
gewichts zwischen Protochlorophyll und dessen Vorstufe anstrebt. Wie 
die folgenden Versuche zeigen, ist dies in der Tat der Fall. 

Zur Verwendung kamen 16—20 Tage alte Dunkelkulturen von Zea 
Mays. An diesen wurde zunächst die Minimalzeit festgestellt, die zum 
völligen Verschwinden des Protochlorophylls im direkten Licht schwa- 
cher Novembersonne erforderlich ist, bezogen auf die Spektralbeob- 
achtung einer Ätherlösung von 25 ccm aus 10 g Blattmaterial in einer 
Schichtdicke von 15 cem. Wie die folgenden Vorversuche zeigen, ver- 
schwindet das Protochlorophyll in kurzer Zeit vollständig, um dem 
Chlorophyll Platz zu machen (vgl. Übersicht auf nächster Seite). 

Hieraus ergibt sich ferner, daß eine Belichtung von 11/, Minuten unter 
den gesetzten Bedingungen noch nicht zur völligen Photooxydation des 
Protochlorophylls genügte, da das Chlorophyllrotband (I) relativ schwach 
war, das zum Protochlorophyll gehörige Band II dagegen deutlich in 
Erscheinung trat. Bei der längeren Belichtungsdauer von 2 Minuten 
war nahezu die gesamte Menge des Protochlorophylls in Chlorophyll 


1 Noack, Kurt u. Kresstine, W.: Hoppe-Seylers Z. 182, 45 (1929). 
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Belichtung 
in Minuten uses 
10 P.: _ 
Ch.: I 665—656; IL 608— —592; III 585— —565; 
Reihenfolge der Intensitäten I, II, III 
P.: _ 
, Ch.: I 667—655— —649; II 608— —596; III 582— — 564; 
Reihenfolge der Intensitäten: I, II, III 
2 P.: II 628...618; 
Ch.: I 672—655— —649; II 585— —567; 
Reihenfglge der Intensitäten: I, III, II 
a P.: II 620—614; 
= Ch.: 1667 — —653...648; III 606— —596; IV 581— —571; 
Reihenfolge der Intensitäten: II, I, II, IV 





| umgewandelt; bei einer Belichtung von 3 Minuten war das gesamte 
| Protochlorophyll in Chlorophyll verwandelt. 
| Die Hauptversuche wurden in folgender Weise angesetzt: Umfang- 
reiche Dunkelkulturen von Zea Mays, bei denen in einer Kontrollportion 
die völlige Abwesenheit des Chlorophylis festgestellt war, wurden dem 
diffusen Tageslicht 10 Minuten lang ausgesetzt; eine an die Belichtung 
unmittelbar angeschlossene spektroskopische Untersuchung zeigte, daß 
alles Protochlorophyll in Chlorophyll umgesetzt war. Das Spektrum in 
Äther zeigte folgende Chlorophyllbänder : 
: I 665—653— —647 ; II 608—592; III 581— —571; IV 533— —528. 
Reihenfolge der Intensitaéten: I, II, III, IV. 
Nach dieser Belichtung von 10 Minuten kamen die etiolierten Pflan- 
) zen wieder ins Dunkle. Es sollte nun festgestellt werden, ob ein Nach- 
schub an Protochlorophyll stattfindet. In Abständen von 1, 2, 3 Stunden 
I wurden von demselben Material stets gleiche Mengen unter denselben 
1 quantitativen Verhältnissen aufgearbeitet und spektroskopiert. In kei- 
- nem dieser Fälle war eine Neubildung an Protochlorophyll zu beobachten. 
- Die Bänder der verschiedenen Lösungen unterschieden sich weder bezüg- 
7 lich ihrer Lage noch der Intensität von den Kontroll-Lésungen. Als jedoch 
- die Verdunklung auf 10 Stunden ausgedehnt wurde, konnte erstmals 
ein schwacher Schatten im Bereich der Rotabsorption des Protochloro- 
phylls wahrgenommen werden. Das Spektrum dieser Lösung zeigte 


~ 


r folgende Bander: 

S] re: II 626 . . . 612 

à Ch.: I 667—653— —649 III 608— —592; IV 581—571; 
V 533—528. 

n 

n 


Reihenfolge der Intensitäten: I, III, IV, V, IL. 

Nach einer Gesamtverdunklung von 20 Stunden konnte der Nach- 
schub von Protochlorophyll eindeutig festgestellt werden, indem fol- 
gendes Spektrum gemessen wurde: 

Planta Bd. 13. 48 


— 
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P.: II 626-616 
Ch.: I 667—653— —649; III 608—592; IV 579—569; 
V 533—526. 
Reihenfolge der Intensitäten: I, II, III, IV, V. 

Die Absorptionsbänder des Chlorophylls beziehen sich natürlich auf 
die in der vorhergehenden Hellperiode entstandenen Chlorophyllmengen. 

Hierauf wurden die Kulturen erneut dem Tageslicht ausgesetzt und 
nach einer Belichtung von insgesamt 36 Minuten (die Lichtverhältnisse 
hatten sich im Verlauf des Versuchs verschlechtert) eine Portion wieder 
unter gleichen quantitativen Bedingungen aufgearbeitet. Die spektro- 
skopische Untersuchung ergab, daß alles bei der Dunkelbehandlung 
entstandene Protochlorophyll in Chlorophyll umgewandelt war: 

Ch.: I 670—656— —648; II 605— —596; III 576—568; IV 533—525. 
Reihenfolge der Intensitäten: I, II, III, IV. 

Ein abermaliger Dunkelaufenthalt von 24 Stunden hatte zur Folge, 
daß, wie bei der ersten Verdunklung, wiederum reichlich Protochloro- 
phyll neu gebildet wurde. Auf diese Weise gelang es, eine Neubildung 
von Protochlorophyll nach vorhergegangener Belichtung in vier auf- 
einanderfolgenden Dunkelperioden zu erzielen (vgl. folgende Tabelle). 








Übersichtstabelle. 
Belichtung Verdunklung P. Ch. 
nach Minuten nach Stunden 

10 nz keines vorhanden 

10 schwach A 

im ganzen neu gebildet = 

20 

36 _ keines 2 

24 neu gebildet 3 

20 _ keines PR 

24 neu gebildet 7 

22 — keines i 

26 neu gebildet ï 














Die Versuche zeigen also, daB bei nachfolgender, mindestens 10stün- 
diger Verdunklung zuvor kurz belichteter Dunkelkulturen eine nach- 
weisbare Neubildung von Protochlorophyll auftritt. Erneute Belich- 
tung bringt das gebildete Protochlorophyll wieder zum Verschwinden 
zugunsten neu gebildeten Chlorophylls auf dem Wege der Photooxyda- 
tion, während bei abermaliger Verdunklung ein erneuter Nachschub von 
Protochlorophyll sich einstellt. Nebenbei mag betont werden, daß die 
durch intermittierende Belichtung gebildeten Chlorophyllmengen unbe- 
schadet der zeitweiligen Verdunklung erhalten bleiben. 
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IV. Abschnitt. 
Untersuchungen über das quantitative Verhältnis zwischen 
Chlorophyll @ und Chlorophyll 5. 


Schon früher wurde erwähnt, daß für das Vorhandensein zweier 
Protochlorophylimodifikationen entsprechend dem Chlorophyll a und 
dem Chlorophyll b kein Anhaltspunkt gegeben ist. Auch konnten Noack 
und KızssLise nur Chlorophyll a, nicht aber Chlorophyll 6, mit den von 
ihnen angewandten Mitteln zur Protochlorophylistufe reduzieren. Da 
außerdem das Chlorophyll b nach den Analysen WILLSTATTERs sauer- 
stoffreicher als Chlorophyll a ist, kann es nach all dem Gesagten als 
ein über die Oxydationsstufe des Chlorophylls a hinausgehendes Oxyda- 
tionsprodukt des Protochlorophylis aufgefaßt werden, dessen Bildung 
sich über Chlorophyll a vollziehen könnte. | 

Unter diesem Gesichtspunkt wurde untersucht, ob sich in der Natur 
nicht Fälle finden, in denen das Verhältnis zwischen Chlorophyll a und 
Chlorophyll b stärker verschoben ist, als dies nach den Befunden von 

| WILLSTÄTTER im allgemeinen der Fall ist, und die zur Frage der Bildung 
| des Chlorophylls b aus der a-Modifikation in Beziehung gebracht werden 
können. WILLSTÄTTER! hat im Frühjahr keine wesentliche Abweichung 


des Quotienten Q > im Herbst dagegen eine deutliche, wenn auch nicht 


besonders starke relative Vermehrung des Chlorophylls a festgestellt. 
Sofern die Verhältnisse in herbstlichen Blättern in Frage kommen, 
konnte in den im folgenden zu beschreibenden Versuchen nichts anderes 
festgestellt werden, als was schon durch die Untersuchungen von WILL- 
STÄTTER und StoLL bekannt ist. Dagegen ergaben sich starke Er- 


höhungen des Quotienten Q ; in reifenden Friichten und Hochblattern, 
deren Chloroplasten im natiirlichen Entwicklungsgang einer allmäh- 
lichen Destruktion verfallen. Dieselbe starke Anderung von Q ; war 


auch in chlorotischen Blattern einer Ulme zu beobachten. 


Methode. 


Die quantitative Bestimmung von Chlorophyll a und Chlorophyll 6 

erfolgte sowohl nach der Methode von WILLSTÄTTER und STOLL® als 

auch nach der von GuTHRIE?. Diese hat gewisse Vorteile, wenn es sich 
um Ausgangsmaterial handelt, das reichen Gehalt an Gerbstoffen, 


1 WILLSTÄTTER, R. u. Stott, A.: Untersuchungen über die Assimilation der 
Kohlensäure, S. 86 ff. Berlin 1918. 
2 WILLSTÄTTER, R. u. Stout, A.: Untersuchungen über Chlorophyll, S. 78 ff. 
Berlin 1913. 

3 GyTaRIE, J. D.: Contribution from Boyce Thompson Inst. for Plant 
Research, Nr 4, Nov. 1929. 
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Lipoiden und Fetten besitzt, und ist infolgedessen vor allen Dingen 
bei der Untersuchung von herbstlichem Material angewandt worden. 

Das Verfahren von WILLSTÄTTER wurde genau nach der von ihm 
angegebenen Vorschrift ausgeführt. Es besteht bekanntlich in der Dar- 
stellung des Phytochlorins e aus Chlorophyll a und des Phytorhodins g 
aus der b-Modifikation mit folgender Trennung dieser beiden Körper 
durch Extraktion mit Salzsäure verschiedener Konzentrationen. Als 
Standardlösung diente zunächst Methylphäophorbid a und b, die aus 
Urtica als Reinpräparate hergestellt worden waren. Später kamen die 
jeweils aus den vorhergegangenen Analysen angefallenen Fraktionen 
von Phytochlorin e bzw. Phytorhodin g zur Anwendung. Die kolori- 
metrischen Bestimmungen wurden im Lerrz-Kolorimeter vorgenommen. 

Das Verfahren von GUTHRIE wurde in einer etwas abgeänderten 
Form angewandt. Es besteht in der Darstellung der Methylphäophor- 
bide «a und b mittels methylalkoholischer Salzsäure und deren kolori- 
metrischem Vergleich. Während GUTHRIE die Veresterung unmittelbar 
mit dem Blattmaterial vornimmt, wurden für die vorliegenden Unter- 
suchungen zunächst erschöpfende Acetonextrakte hergestellt und diese 
nach Überführen in Äther im Vakuum abgedampft. Damit konnte auch 
die wiederholte Behandlung der Farbstoffe mit methylalkoholischer 
Salzsäure wegfallen und die Umsetzung in einem Arbeitsgang mittels 
0,6fach normaler methylalkoholischer Salzsäure durch 2stündiges Er- 
hitzen im Wasserbad am Rückflußkühler vollzogen werden. Das Reak- 
tionsgemisch wurde hierauf mit 400 ccm Äther versetzt und der Farb- 
stoff nach Zugabe von Wasser durch vorsichtiges Neutralisieren mit 
Natriumkarbonat in den Äther übergeführt; die wässerige Schicht 
wurde nochmals mit Äther ausgezogen und dieser der Hauptportion 
zugefügt. 

GUTHRIE zieht nun offenbar zum Zweck der Reinigung den gesamten 
Farbstoff zunächst mit 25%iger und dann mit 38%iger Salzsäure aus 
und führt ihn hierauf wieder in Äther zurück. Zu dieser bedenklichen 
Maßnahme war sie wohl durch die unmittelbare Umesterung des Farb- 
stoffs innerhalb des Blattmaterials gezwungen, so daß diese Manipulation 
hier wegen Verwendung von Ätherrohextrakten wegfallen konnte. Statt 
dessen wurde die Ätherlösung der Methylphäophorbide mehrmals mit 
50 ccm einer 5,05fach normalen Salzsäure ausgezogen. Dadurch wird 
eine quantitative Abtrennung der a-Komponente erreicht; während der 
Behandlung des Äthers mit Salzsäure mußte von Zeit zu Zeit neuer 
Äther zugesetzt werden, um ein Ausfallen des Farbstoffs zu verhindern. 
Falls Methylphäophorbid ausfällt, kann mit diesem der Arbeitsgang 
durch Auflösen in Salzsäure und Überführen in Äther wiederholt werden. 
Nach erschöpfender Extraktion der Ätherlösung mit 5,05fach normaler 
Salzsäure wird das im Äther verbliebene Methylphäophorbid b mit 








Biologische Untersuchungen zur Chlorophyllbildung. 739 


6,75fach normaler Salzsäure extrahiert. Die beiden Auszüge werden in 
Meßkolben auf gleiche Volumina mit Salzsäure der entsprechenden Kon- 
zentration aufgefüllt. In diesen Lösungen wurde nach Filtrieren der 
Farbstoffgehalt auf kolorimetrischem Wege unter Verwendung von 
Standardlösungen aus reinem Methylphäophorbid a bzw. b bestimmt. 

a) Chlorotische Blätter. Als Versuchsmaterial dienten einmal chloro- 
tische, gleichmäßig gelbweiße Blätter (I) eines Astes einer sonst durch- 
aus normalen Ulme (Ulmus montana). Außerdem konnten von dem- 
selben Baum gelbgrün oder weißgrün panaschierte Blätter (II) unter- 
sucht werden, sowie normal grüne Blätter (III). Zu jeder Bestimmung 
wurden 100—150 g frische Blätter verwandt. 


I. Chlorotische Blätter. 














a 
Datum Qs Bestimmt nach 
10. Juni 12,3 GuTHRIE 
13 WILLSTÂTTER 
10. Juli 18 WILLSTÂTTER 
17,5 GUTHRIE 
II. Panaschierte Blätter. 
17. September | 5 | WILLSTÄTTER 
III. Normal grüne Blätter. 
2. September | 3,1 | WILLSTATTER 


Sonach ist in den Blättern, die in ihren sämtlichen Mesophyllzellen 
einen starken Chlorophylldefekt aufweisen, eine beträchtliche Ver- 
schiebung des Quotienten zugunsten des offenbar stabileren Chloro- 
phylls a zu beobachten. 

b) Bananen: An dem Material einer hiesigen BananengroBhandlung 
konnte die Vergilbung der Fruchtschale der Banane in allen Stadien, 
vom reinen Griin der unreifen Friichte bis zur vollstandigen Reife unter- 
sucht werden. 

Zur Untersuchung gelangten die mit dem Messer abpräparierten, 
äußersten Lagen der Fruchtschale, da nur diese Chromatophoren führen. 
Für eine quantitative Chlorophyllbestimmung genügten in unreifem Zu- 
stand die Schalen von 0,3—0,5 kg Früchten, während für die späteren 
Stadien bis zu 3kg Ausgangsmaterial aufgearbeitet werden mußten. 














Aussehen Q + Bestimmt nach 
ganz grün 2,4 GUTERIE 
gelbgrün 11,2 ” 
reingelb 15 à 
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Daraus erhellt, daß bei der Chlorophylizerstörung während der 
Fruchtreife sich das Chlorophyll b bedeutend labiler verhält als Chloro- 
phyll a. 

c) Birnen: Die Schalen von Birnen einer und derselben Sorte wurden 
in derselben Weise während ihrer Reife auf den Farbstoffgehalt unter- 
sucht : 

















Datum Aussehen QF Bestimmt nach 
10. Juli grün (unreif) 2,4 WILLSTÄTTER 
21. Juli grün (reif) 8 ; 


Somit zeigt sich im Grundsatz dasselbe Verhalten wie bei reifenden 
Bananen. 

d) Hochblätter von Tilia parvifolia: Bekanntlich vergilben die Hoch- 
blätter der Tilia-Blütenstände weit vor der Zeit, in der die Laub- 
vergilbung eintritt, weshalb dieses Material unter dem Gesichtspunkt 
der vorliegenden Untersuchungen herangezogen wurde: 

















Datum Aussehen Q : Bestimmt nach 
19. Juni grün 2,7 GUTHRIE 
2. Juli gelbgriin 4 ” 

3. Juli Pa 4,2 WILLSTÂTTER 
15. Juli rein gelb 15 GUTHRIE 


In grünen Laubblättern desselben Baumes wurde im August das in 
Blättern übliche Komponentenverhältnis 05 = 2,7 gefunden. 


Danach erweist sich auch hier das Chlorophyll b weit labiler als 
die a-Komponente. 

Eine Erklärung für dieses Verhalten kann zunächst nicht gegeben 
werden; immerhin ist es auffallend, daß diese starke Verschiebung des 
Quotienten a: b zugunsten des Chlorophylis a gerade in den Organen 
gefunden wird, in denen die Photosynthese nicht als Hauptfunktion auf- 
tritt. WILLSTÄTTER und StoLL! haben in reifenden Früchten zur Zeit 
des Chlorophylischwundes zumeist noch deutliche Kohlensäureassimi- 
lation festgestellt. Die assimilatorische Leistung als solche kann daher 
nicht zur Klärung herangezogen werden; möglich wäre unter anderem, 
daß die Ableitung der Assimilate, die bei reifenden Früchten zweifellos 
gestört ist, eine Rolle spielt. Ähnliches kann für chlorotische Blätter 


1 WILLSTÄTTER, R. u. Stout, A.: Untersuchungen über die Assimilation der 
Kohlensäure, S. 107. Berlin 1918. 
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und für die Hochblätter der reifenden Tilia-Fruchtstande angenommen 
werden. 

Diese Ergebnisse sagen natürlich nichts Unmittelbares über die oben 
angeschnittene Frage der Bildung des Chlorophylis b aus der a-Modi- 
fikation aus. Immerhin könnte die hier erwiesene höhere Labilität des 
Chlorophylls b durch die Anlagerung eines weiteren Sauerstoffatoms an 
das Chlorophyll a bedingt sein und dieses demnach die Brücke zwischen 
Protochlorophyll und Chlorophyll b darstellen, um so mehr als sich 
damit die Entstehung sowohl der a- als auch der b-Modifikation unter 
dem einheitlichen Gesichtspunkt einer Photooxydation betrachten ließe. 
Diese Möglichkeiten werden gegenwärtig im hiesigen Institut näher 
untersucht. 

e) Herbstliche Laubblätter. Zur Sicherstellung der Besonderheit der 
vorliegenden Verhältnisse wurde in einer Reihe von gewöhnlichen Laub- 
blättern während der herbstlichen Vergilbung der Quotient a:b be- 
stimmt, obwohl dies nur eine bestätigende Wiederholung der bekannten 
Untersuchungen WILLSTÄTTERs darstellte, d. h. es wurde gefunden, daß 
die Verschiebung des Quotienten bei der herbstlichen Vergilbung sich 
teilweise wohl in derselben Richtung bewegt, aber keineswegs die oben 
mitgeteilten, an Früchten, chlorotischen und panaschierten Blättern 
erhaltenen Werte erreicht. 

















Blattmaterial Datum Aussehen oF Methode 
Aesculus hippocastanum | 17. Septemb. griin 4,5 GUTHRIE 
Pa 56 30. er vergilbt 4,3 WILLSTÄTTER 
> es 9. Oktober | rein gelb 4,4 GUTHRIE 
Ginkgo biloba 3. . tief grün 2,8 WILLSTÄTTER 
Pr Pr 14. se gelbgrün 2,5 WILLSTÂTTER 
‘aa = 21. = rein gelb 2,3 WILLSTÄTTER 
Populus canadensis 2. 5 grün 3,1 GUTHRIE 
5 ss 8. és gelbgriin 3,9 GUTHRIE 
” Pr 20. „ gelb 3,4 GUTHRIE 
Staphylea pinnata 5. sé grün 2,2 WILLSTÂTTER 
= # 16. SR gelb 2,3 WILLSTÂTTER 
Rhus cotinus 6. cs tief grün 3,1 WILLSTÂTTER 
A A 21. > hellgrün 3,5 GUTHRIE 
Silaus tenuifolia 15. Z gelbgrün 3,2 WILLSTÄTTER 
Acer campestre 18. sé grün 3,1 GUTHRIE 
ae jé 24. a gelb 2,4 GUTHRIE 
Corylus avellana 5. ‘i grün 3,2 WILLSTÂTTER 
5 = 12. z gelbgrün 2,9 GUTHRIE 





Erwähnenswert ist der Befund, daß ein kleiner, selten ein beträcht- 
licher Teiledes Chlorophylls in herbstlichen Blättern nicht die normale 
Basizität zeigte, sondern mit 22%iger Salzsäure aus Äther extrahiert 
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werden konnte. In diesem Zusammenhang sei eine mir von Herrn 
Professor Noack mitgeteilte Beobachtung erwähnt, wonach in winter- 
lichen Spinatkulturen nahezu die Hälfte des Chlorophylls mit 22%iger 
Salzsäure aus Ätherlösung extrahiert werden konnte, obwohl die Blätter 
lebend waren und normalen Eindruck machten. 





Die vorliegende Arbeit wurde in den Jahren 1929 und 1930 in den 
Botanischen Instituten der Universitäten Erlangen und Halle-Witten- 
berg durch weitgehende Unterstützung seitens der Notgemeinschaft der 
Deutschen Wissenschaft ermöglicht, die den Instituten die Mittel zur 
Verfügung stellte, wofür auch hier aufs Beste gedankt sei. 

Auch sei mir an dieser Stelle gestattet, meinem hochverehrten 
Lehrer, Herrn Professor Dr. Kurt Noack, der mir die Anregung zu 
dieser Arbeit gegeben hat, für sein stetes Interesse und die liebens- 
würdige Unterstützung meinen ergebensten Dank zu sagen. Ferner ist 
es mir eine angenehme Pflicht, Herrn Dr. W. KızssLıng für sein stetes 
Entgegenkommen, das er mir bei der Durchführung der Arbeit jederzeit 
gezeigt hat, auf das Beste zu danken. 


Zusammenfassung. 


Die Untersuchung bezweckt eine biologische Auswertung der von 
Noack und Kresstine gefundenen Beziehungen zwischen Protochloro- 
phyll und Chlorophyll, wonach das Chlorophyll als ein Oxydations- 
produkt des Protochlorophylls anzusprechen ist. 


A. Untersuchungen an etiolierten Maiskulturen. 
1. In völlig unversehrten, lebenden Blättern ließ sich das Proto- 
chlorophyll spektroskopisch nachweisen. Außerdem konnte ein Spektro- 
gramm des Farbstoffs unter Verwendung von lebenden Blättern er- 
halten werden. Damit ist die schon aus chemischen Gründen unwahr- 
scheinliche Annahme MonTEVERDEs u. a., wonach das Protochlorophyll 
ein sekundäres Zersetzungsprodukt sein soll, auch biologisch widerlegt. 
2. Die Photooxydation des Protochlorophylls zu Chlorophyll verläuft 
quantitativ und ist im Gegensatz zur Ansicht Liros an den lebenden 
Zustand der Zelle gebunden. In Blättern, die z.B. durch Trocknen 
getötet waren, blieb der Protochlorophyligehalt bei Belichten unver- 
ändert bei gleichzeitigem Ausbleiben jeglicher Chlorophyllbildung. In 
Blättern, die durch Erfrieren geschädigt waren, war die Chlorophyll- 
bildung gehemmt, während Äthernarkose die Chlorophyllbildung aus 
Protochlorophyll nicht wesentlich beeinträchtigte. 
3. Die von Noack und KızssLing.auf chemischem Wege gegebene 
Charakterisierung der Chlorophyllentstehung im Sinne einer Photo- 
oxydation des Protochlorophylls konnte auf biologischem Wege er- 
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hartet werden, indem in Stickstoffatmosphäre die Chlorophyllbildung 
aus Protochlorophyll bei Belichtung lebender Blätter nahezu völlig 
eingestellt wurde. 

4. Die Photooxydation des Protochlorophylls zu Chlorophyll dürfte 
keine Eisenkatalyse darstellen, da durch eisenabfangende Mittel (schwef- 
‚lige Säure u. dgl.) in Mengen, die keine allgemeine Protoplasmaschädi- 
gung bewirken, die Chlorophyllbildung nur unwesentlich gehemmt warde. 

5. Oxydation des Protochlorophylis kann auch im Dunkeln statt- 
finden: 

a) Beim Absterben entstehen in Dunkelkulturen magnesiumfreie 
Oxydationsprodukte mit dem Rotabsorptionsband der Chlorophyllstufe, 
die jedoch kein Phäophytin, sondern Zersetzungsprodukte darstellen. 

b) Durch Einwirkung von Wasserstoffsuperoxyd oder Chinon kann 
in der lebenden Zelle Oxydation des Protochlorophylls zu Substanzen 
der Chlorophylistufe erzielt werden. Jedoch verläuft der Vorgang nicht 
quantitativ und geht andererseits zum Teil über die Chlorophylistufe 
hinaus. 

6. Dunkelkulturen, bei denen zunächst durch kurze Belichtung das 
gesamte Protochlorophyll zu Chlorophyll oxydiert wurde, bildeten bei 
anschließender 10—20stündiger Wiederverdunklung erneut Protochloro- 
phyll, das wieder vital zu Chlorophyll photooxydiert werden konnte. 
Dieser Protochlorophylinachschub konnte auf dem angegebenen Wege 
mehrere Male wiederholt werden. 

7. In starkem Licht konnte die Photooxydation des Protochlorophylls 
gehemmt werden, ohne daß die Zellen sonst Schaden genommen hätten 
(Lichtstarre). 

B. Untersuchungen an Kürbissamenhäuten. 

8. Das Vorkommen verhältnismäßig großer Protochlorophyllmengen 
in diesen Organen schließt sich in seiner physiologischen Bedingtheit 
völlig an die im Laubblatt gegebenen Verhältnisse an: Junge Samenhäute 
unreifer, schon lichtundurchlässiger Kürbisfrüchte führen im Gegensatz 
zu den Angaben von MONTEVERDE und LUBIMENKO kein Chlorophyll, 
sondern nur Protochlorophyll, das allerdings schon bei der durch das 
Fruchtöffnen gegebenen Belichtung zum Teil in Chlorophyll übergeht. 
Diese Umwandlungsfähigkeit erlischt mit dem frühzeitig erfolgenden 
Absterben der Samenhautzellen. 


C. Untersuchungen über das Mengenverhältnis zwischen Chlorophyll a 


und Chlorophyll } (a $): 


9. Der Wert Q nimmt in reifenden und dabei vergilbenden Früchten, 


in chlorotischen Blättern und vergilbenden Tilia-Hochblättern abnorm 
hohe Werte an, wie sie von WILLSTÄTTER und auch vom Verfasser bei 
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der herbstlichen Vergilbung der Laubblätter nicht gefunden wurden. Die 
sich darin zeigende stärkere Labilität der b-Modifikation kann als Stütze 
für die Vermutung dienen, daß das sauerstoffreichere Chlorophyll b aus 
der a-Moditikation hervorgeht, und zwar auf demselben Wege der Photo- 
oxydation, der vom Protochlorophyll zu Chlorophyll a gemäß den 
reziproken Reduktionsversuchen von Noack und KısssLine führt. 
Die stärkere Labilität der b-Modifikation wäre dabei durch die An- 
lagerung eines weiteren Sauerstoffatoms bei deren Entstehung bedingt. 





(Aus dem Botanischen Institut der Universität zu Frankfurt a. M.) 


ZYTOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN AN RHIPIDIUM 
EUROPAEUM (CORNU) V. MINDEN. 


Von 
ADOLF BEHRENS. 
Mit 33 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. Februar 1931.) 


Einleitung. 

Bei den Versuchen, die Pilze mit ihrer heterotrophen Lebensweise von 
autotrophen Organismen phylogenetisch abzuleiten, haben die Oomy- 
ceten stets eine besondere Rolle gespielt. Man hat sie meist mit gewissen 
Chlorophyceen in engere Beziehung gebracht;; und in der Tat haben sie 
mit diesen viele Züge gemeinsam, sowohl hinsichtlich der vegetativen wie 
der reproduktiven Phase. Um diese Auffassung fester zu begründen, wird 
es in erster Linie notwendig sein, nach neuen Oomycetenformen zu fahn- 
den; sind doch, wie LAIBACH (1927) im Anschluß an seine Monoblepha- 
rideenstudien hervorhebt, weite Gebiete der Erde vor allem nach wasser- 
bewohnenden Vertretern dieser Pilzgruppe noch gar nicht durchforscht. 
Welche in phylogenetischer Hinsicht wertvollen Schätze z. B. noch in den 
tropischen Gewässern zu heben sind, haben die Untersuchungen KNIEPs 
(1929, 1930) gezeigt, die er während eines relativ kurzen Aufenthaltes in 
Java gemacht hat. Es gelang ihm u. a., in der süßwasserbewohnenden 
Blastocladiacee Allomyces javanicus den primitivsten der bisher bekann- 
ten Oomyceten zu entdecken, der im Gegensatz zu allen anderen Aniso- 
gamie und antithetischen Generationswechsel aufweist. Er schließt sich 
darin ganz eng an eine Reihe von Chlorophyceen an, für die sich ja auch 
in letzter Zeit fest eingewurzelte Anschauungen von Grund auf gewan- 
delt haben, und bei denen für eine Anzahl von Formen ein antithetischer 
Generationswechsel nachgewiesen werden konnte. Dadurch wird aber das 
Interesse für die Oomyceten, das um die Jahrhundertwende, zu Beginn 
des Aufschwungs der zytologischen Forschung, sehr groß, in letzter Zeit 
aber etwas erlahmt war, von neuem angeregt. Es gilt jetzt, nicht nur 
nach neuen Formen zu suchen, sondern die zytologische Erforschung der 
Gruppe der Oomyceten wieder aufzunehmen und sie auf Familien und 
Gattungen auszudehnen, die bisher stiefmütterlich behandelt worden 
sind. 
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Während nun die Saprolegniaceen, Pythiaceen, Peronosporaceen und 
Albuginaceen schon seit einigen Dezennien, neuerdings auch die Mono- 
blepharidaceen zytologisch gründlich untersucht worden sind und die 
Blastocladiaceen durch KNIEP eine monographische Bearbeitung auf 
experimenteller und zytologischer Basis erfahren sollten, deren Abschluß 
durch seinen frühen Tod leider vereitelt wurde, liegt bis jetzt bezüglich 
der Leptomitaceen nur eine zytologische Untersuchung über Araiospora 
pulchra THAXTER (Kine 1904) vor, die zudem mehrere Lücken aufweist. 
Das macht die Untersuchung weiterer Vertreter der Leptomitaceen er- 
wünscht. Als ein für die zytologische Untersuchung besonders geeignetes 
Objekt erschien Rhipidium europaeum (CoRNU) v. MINDEN, da dieser Pilz 
sich durch relativ große Zellkerne auszeichnet und in größeren und klei- 
neren stehenden Gewässern ziemlich häufig anzutreffen ist. 

Die Untersuchungen wurden ausgeführt im Botanischen Institut der 
Universität Frankfurt a. M. auf Grund einer Anregung meines hochver- 
ehrten Lehrers, Herrn Prof. Dr. F. LAIBAOH, dem ich für seine gütigen 
Unterstützungen und wertvollen Ratschläge auch an dieser Stelle meinen 
herzlichsten Dank sagen möchte. 


Historisches. 


Die Gattung Rhipidium geht auf Cornu (1871) zurück. Er unter- 
scheidet vier Arten: Rh. interruptum, Rh. continuum, Rh. elongatum und 
Rh. spinosum. Seinen kurz gehaltenen Diagnosen sind keine Abbildungen 
beigefügt. Auch seine ein Jahr später erschienene Monographie der 
Saprolegnieen (1872) läßt Abbildungen vermissen, wenngleich ihr eine 
bessere Charakteristik der Gattung und Arten zu entnehmen ist. VAN 
TIEGHEM (1884) gibt eine schlechte Abbildung, die von FiscHeEr (1892), 
SCHROETER (1897), Lorsy (1907) und MrGuzA (1910) in ihren Bearbei- 
tungen der Phycomyceten übernommen worden ist. In all diesen Werken 
stützt sich die Beschreibung von Rhipidium auf die genannten Angaben 
von CORNU. 

Ein kritischer Bearbeiter der Gattung fand sich erst in dem verdienst- 
vollen amerikanischen Mykologen THAXTER (1896). Von den vier von 
CoRNU aufgestellten Arten beläßt er nur die beiden Rh. interruptum und 
Rh. continuum in der Gattung, während er in Rh. elongatum eine Sapro- 
myces-Art (wahrscheinlich S. Reinschit) erkennt, Rh. spinosum aber in 
die neu von ihm aufgestellte Gattung Araiospora als A. spinosa aufnimmt. 
Sie ist neuerdings durch v. MINDEN (1923) genauer beschrieben worden. 
THAXTER fügt der Gattung als neue Spezies Rh. americanum hinzu. Diese 
ist aber nicht auf den amerikanischen Kontinent beschränkt, sondern 
später auch in Deutschland aufgefunden worden (v. MINDEN 1923). Die 
beiden von Cornu aufgestellten Arten Rh.interruptum und Rh. conti- 
nuum werden nur auf Grund der fehlenden oder vorhandenen Segmen- 
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tierung der Hyphen unterschieden. Da sonstige Unterschiede fehlen, 
diese Merkmale aber nebeneinander oder auch nacheinander an dem- 
selben Pilz auftreten, können sie nicht zur Abgrenzung der beiden Arten 
herangezogen werden. v. MINDEN (1902, 1915, 1923) hat daher beide als 
Rh. europaeum (CoRNU) v. MINDEN zusammengefaßt. Ich muß ihm darin 
beipflichten, da ich seine Beobachtungen hinsichtlich der Segmentierung 
der Hyphen bestätigt fand, und kann daher auch seine am Ende seiner 
Ausführungen wieder aufkommenden Zweifel nicht teilen. PETERSEN 
(1910) erwähnt in seiner Arbeit über dänische Phycomyceten nur Rh. con- 
tinuum ; aber ich glaube, daß ihm sehr wenig Material vorlag und darum 
das Nebeneinander von fehlender oder vorhandener Segmentierung am 
gleichen Myzel entgangen ist. 

Es muß betont werden, daß die neue Artbezeichnung Rh. europaeum 
sich höchstens auf das Hauptverbreitungsgebiet des Pilzes bezieht, ist 
doch neuerdings der Pilz auch in Amerika gefunden worden (KANOUSE 
1927), gleichwie Rh. americanum — wie oben erwähnt — auch in Deutsch- 
land auftritt. KANOUSE beschreibt noch eine besondere Varietät von Rh. 
europaeum mit abweichendem Myzel, aber typischer asexueller und sexu- 
eller Reproduktion, Rh. europaeum forma attenuata, und eine neue Spezies 
Rh. parthenosporum, deren Sexualität unsicher ist. Zu den vorher er- 
wähnten kommt dann noch als letzte Art Rh. Thaxteri, die v. MINDEN 
bei Hamburg fand. So umfaßt also die Gattung Rhipidium heute vier 
Arten und eine Varietät. Keine der Arten ist bisher zytologisch unter- 
sucht worden. 

Ergebnisse der Untersuchung. 
1. Materialbeschaffung. 

Rhipidium europaeum (CoRNU) v. MINDEN ist gleich anderen Lepto- 
mitaceen ein submerser Wasserpilz, der im Süßwasser auf toten Pflanzen- 
teilen gedeiht, mit Vorliebe auf Zweigen von Laubbäumen und auf den 
verschiedensten Früchten, dagegen nicht auf tierischem Substrat. Im 
Frühsommer 1928 begann ich, die Teiche und Tümpel in Frankfurt a. M. 
und seiner näheren und weiteren Umgebung auf das Vorkommen des 
Pilzes zu untersuchen. In einigen Waldtümpeln, in denen er früher von 
LarBACH (1927) nachgewiesen worden ist, konnte ich ihn nicht wieder- 
finden. Da infolge der trockenen Witterung des Sommers die Wasser- 
stellen bald verschwanden, gab ich die Untersuchung dort auf, nachdem 
auch eine Anzahl Schlammproben nicht den gesuchten Pilz lieferten. Da- 
gegen waren in Mengen Blastocladia Pringsheimii REINSOH neben Achlya-, 
Saprolegnia- und Dictyuchus-Arten vorhanden. Es gelang mir auch, Mono- 
blepharis zusammen mit Apodachlya an den genannten Fundorten auf- 
zufinden. + 

Nach einiger Zeit entdeckte ich Rh. europaeum gleichzeitig im Beth- 
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mannweiher und in einem Teiche im Rechneigraben, die beide mitten in 
der Stadt liegen. Dann bekam ich den Pilz auch aus Tümpeln am Küh- 
kopf in Rheinhessen, konnte ihn aber nicht in einer Reihe von größeren 
und kleineren stehenden Gewässern im Taunus nachweisen. Viel häufiger 
als Rh. europaeum erhielt ich die vorher erwähnten Wasserpilze, da- 
neben auch hin und wieder Gonapodya siliquiformis (REInscH) THAXTER. 
Niemals traf ich aber Rhipidium Thazxteri v. MINDEN und Rh. america- 
num THAXTER an, die beide v. MINDEN (1923) für Deutschland festge- 
stellt hat. 

Im großen und ganzen kann man sagen, wenn man noch die Erfah- 
rungen Anderer berücksichtigt, besonders die Tatsache der Auffindung 
in Amerika, daß Rhipidium europaeum eine Leptomitacee von weiter Ver- 
breitung und durchaus nicht so selten ist, wie man früher annahm. 

Zum Einfangen der Pilze erwies sich die von v. MINDEN angegebene 
Methode als sehr geeignet. Danach wirft man Früchte, wie Äpfel, Birnen, 
Mehlbeeren, in Gazebeutel eingeschlossen, ins Wasser und befestigt sie 
mit Hilfe einer Schnur am Ufer, damit sie nicht abtreiben können. Es 
muß darauf geachtet werden, daß die Beutel an der Oberfläche des 
Wassers bleiben ; denn es zeigt sich, daß die Entwicklung des Pilzes nahe 
der Oberfläche begünstigt ist. 

Als sehr gut geeignet haben sich zum Einfangen auch lebende Zweige 
von Eschen erwiesen, am besten vorjährige und ältere Triebe. Die jüng- 
sten frischgrünen Triebe werden zu stark von Bakterien befallen ; anderer- 
seits sind Zweige, die auf dem Baume bereits abgestorben waren, un- 
brauchbar. Rhipidium verlangt anscheinend eine mittlere Konzentration 
organischer Nährstoffe. Es ist aber auch durchaus möglich, daß bei etwas 
geringerer Nährstoffkonzentration die Entwicklung der sich in Begleitung 
der Leptomitaceen stets einstellenden Bakterien und Infusorien un- 
günstig beeinflußt wird und deshalb der Pilz um so besser gedeiht. Eine 
Schädigung des Pilzes infolge des Überhandnehmens der Bakterien und 
tierischen Lebewesen ist bestimmt vorhanden und zeigt sich deutlich in 
alten Kulturen. 

Wenn man Früchte zum Einfangen benutzt, so hat dies den Vorteil, 
daß sie rascher befallen werden als Zweige. Es liegt dies wohl daran, daß 
der reichlichere Substanzaustritt aus den Früchten den Schwärmsporen 
besser den Weg zum Substrat weist; schon nach wenigen Tagen sind 
Äpfel und Birnen voll besetzt von kleinen weißlichen Pusteln, die man 
bei einiger Übung schon makroskopisch als Rhipidium-Rasen erkennt. 
Auf der anderen Seite liefern die Zweige Material, das weniger stark von 
Bakterien und niederen tierischen Lebewesen verunreinigt ist. Auf ihnen 
siedeln sich die Pilzräschen besonders gern an den Lentizellen und an den 
Blattnarben an, also auch dort, wo reichlicherer Substanzaustritt zu er- 
warten ist. 
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Wenn die ersten Pilzräschen sich zeigten, wurden die ausgelegten 
Köder in feuchtem Papier mit nach Hause genommen, gründlich unter 
fließendem Wasser abgewaschen und in Schalen mit Leitungswasser ver- 
bracht. Waren zum Einfangen Früchte benutzt worden, so wurden die 
Pilze auf Eschenzweige gelockt und dort weiter kultiviert, weil die 
Früchte zu schnell in Fäulnis übergehen. 

Zunächst sind die meisten Räschen noch untermischt mit anderen 
Wasserpilzen. Man kann aber meist einzelne unter ihnen finden, die den 
Pilz rein oder fast rein enthalten. Diese isoliert man, reinigt sie gründlich 
durch Schütteln mit sterilisiertem Wasser und gibt sie ganz oder teilweise 
zu sterilisierten Zweigen in Schalen mit sterilem Leitungswasser. So be- 
kommt man Rhipidium europaeum bald rein von anderen Pilzen. Eine 
derartige „praktische“ Reinkultur gestattet schon alle zytologischen 
Untersuchungen. Die Anwesenheit von Bakterien und Infusorien schadet 
nichts; diese dürfen nur nicht überhand nehmen. Geschieht dies, so 
setzt man neue Kulturen an, und schon nach 4—5 Tagen verfügt man 
wieder über jüngere Rasen. So kann man leicht nach und nach alle 
Entwicklungsstadien für die zytologische Untersuchung erhalten. 

Nach einiger Zeit gelang es auch, die Infusorien aus den Kulturen zu 
entfernen. Die Herstellung wirklicher Reinkulturen wurde ebenfalls ver- 
sucht. Nach der Angabe v. MINDENs ging ich dabei von Schwärmsporen 
aus, die ich im hängenden Tropfen oder in Petrischalen auf Äpfel- und 
Eschenholzdekokt zur Auskeimung brachte. Es gelang mir jedoch nicht, 
die Kulturen frei von Bakterien zu bekommen. Es dürfte dies eben auch 
bei Leptomitaceen sehr schwer sein. Jedenfalls sind hierzu sehr zahl- 
reiche zeitraubende Versuche notwendig. Da es mir aber im wesentlichen 
auf die zytologische Untersuchung des Pilzes ankam und zu ihrer Durch- 
führung die vorher beschriebenen ‚praktischen‘ Reinkulturen genügten, 
wollte ich nicht mehr Zeit auf die Gewinnung wirklicher Reinkulturen 
verwenden. Nicht unerwähnt möchte ich aber lassen, daß sie auch 
KanousE (1927) trotz vieler Bemühungen nicht gelangen. 

Während des ganzen Sommers findet man an den ausgelegten Früch- 
ten und Zweigen, wenn man sie gleich nach dem Einsammeln untersucht, 
nur Sporangien. Auch in den Kulturschalen ist die Vermehrung aus- 
schließlich eine ungeschlechtliche (mittels Schwärmsporen), solange das 
Wasser durch öfteres Erneuern ziemlich rein gehalten wird. Oogonien 
und Antheridien entwickeln sich dagegen, wenn man das Wasser längere 
Zeit nicht wechselt. Es macht den Eindruck, als ob sowohl Mangel an 
frischen Nährstoffen als auch Sauerstoffarmut in der Kulturflüssig- 
keit die Bildung der Oogonien und Antheridien veranlassen. Leich- 
ter waren die Kulturen auf den Zweigen zur Anlage von Sexualorganen 
zu bringen, sicherlich deshalb, weil die Nährstoffe in ihnen rascher auf- 
gezehrt sind als bei den saftigen Früchten. Denselben Erfolg hatte ich, 
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wenn ich die Kulturen an einen kühlen Ort brachte. Dann gab wohl die 
niedere Temperatur den AnstoB zur Bildung von Oogonien und Anthe- 

Bei dem Wachstum in freier Natur bestätigt sich diese Abhängig- 
keit der Anlage der Sexualorgane von den wachstumshemmenden Fak- 
toren, wenn auch nicht so deutlich. So findet man fast nur Oogonien und 
Antheridien im April und Mai, also im Anfang der Vegetationszeit. Die 
dann herrschende niedere Temperatur bedingt hier offenbar die Entwick- 
lung der Sexualorgane. Aber neben den Oogonien und Antheridien sind 
immer Sporangien vorhanden, wenn sie auch gegenüber den ersteren be- 
deutend zurücktreten. Unter denselben Bedingungen wie im Frühjahr 
werden auch im Herbst wieder Sexualorgane ausgebildet. Hier bedeutet 
dies gleichzeitig den Abschluß der Vegetationsperiode, indem die gebil- 
deten Zygoten den Winter überdauern. 

Interessant ist, daß man Kulturmaterial, das bereits zur reichlichen 
Ausbildung von Oogonien und Antheridien übergegangen ist, wieder zu 
überwiegender Entwicklung von Sporangien veranlassen kann, wenn man 
das Wasser in den Schalen gänzlich erneuert und außerdem die als Sub- 
strat dienenden Zweige gründlich unter fließendem Wasser reinigt. Ist 
das Material aber bereits ziemlich alt, dann nimmt häufig das neu 
sprossende Myzel abnorme Wuchsformen an. Die Hyphen werden länger, 
viele Sporangien wachsen an einer oder zwei Stellen aus, die gebildeten 
Fäden legen neue Sporangien an, die ihrerseits wieder auswachsen können 
usw. Dann können merkwürdige, kandelaberähnliche Formen des Myzels 
auftreten. Von ähnlichen Beobachtungen berichtet auch Kına (1904) bei 
Araiospora pulchra THAXTER. 

Neben den gewöhnlichen Sporangien, die von eiförmig-ellipsoidischer 
Gestalt sind, tritt unter ähnlichen Bedingungen, unter denen die Sexual- 
organe entstehen, noch eine zweite Sporangienform auf, die meist, aber 
durchaus nicht immer, fast kugelig ist und sich durch eine besonders 
dicke Membran auszeichnet. Ich kann die Beobachtungen v. MINDENS 
bestätigen, daß diese Sporangien lange Zeit keine Zerklüftung ihres In- 
halts zeigen und sich von der Pflanze mit ihrer Striktur ablösen. Es steht 
wohl nichts im Wege, sie als Dauersporangien zu bezeichnen und mit den 
sogenannten Stachelsporangien zu vergleichen, die für Araiospora spinosa 
(CoRNU)THAXTER beschrieben wordensind (v. MINDEN1923). Siesind wahr- 
scheinlich geeignet, die Art über ungünstige Zeiten hinaus zu erhalten. 

Öfters macht man in den Kulturen die Beobachtung, daß unbefruch- 
tete Oogonien zu Sporangien auswachsen (vgl. auch v. MINDEN 1923). 
Diese Tatsache beweist aufs eindringlichste die Homologie der Repro- 
duktionsorgane. In fast allen Fällen fand ich, daß das Auswachsen in 
der Nähe des Stiels erfolgt, an derselben Stelle, wo sich das Antheridium 
dem Oogonium anzulegen pflegt. 
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Was die schon oben erwähnte Segmentierung der Hyphen anlangt, 
so ist sie in älteren Kulturen häufig deutlich zu beobachten, und zwar 
an Material, das sie vorher nicht oder weniger stark aufwies. Daß des- 
halb v. Minpen Recht hat, wenn er die von CoRNU unterschiedenen Arten 
Rhipidium interruptum und Rh. continuum zu der einen Art Rh. euro- 
paeum zusammenfaßt, wurde bereits gesagt. 

Unter den Tausenden von Zygoten, die in den Kulturen auftraten, 
waren niemals keimende anzutreffen. Auch nach einem Jahre war von 
den vielen, die in besonderen Kulturschalen untergebracht worden waren 
und regelmäßig untersucht wurden, nicht eine einzige gekeimt. Die 
meisten machten den Eindruck, als sei ihr plasmatischer Inhalt zerstört. 
Ob sie infolge der Kultivierung nicht keimten, in der Natur dagegen 
reichlich Keimung stattfindet, darüber kann ich keine Angaben machen, 
ebensowenig darüber, ob die im Frühjahr gebildeten Zygoten noch in 
demselben Jahre oder wie die im Herbst entstandenen auch erst im fol- 
genden Jahre auskeimen. Daß bei den Oomyceten die Zygoten meist sehr 
schwer zur Keimung zu bringen sind, ist übrigens eine bekannte Beob- 
achtung, über die fast alle Untersucher dieser Pilzgruppe zu klagen haben. 


2. Methodisches. 


Lebendbeobachtung. Neben den zytologischen Untersuchungen an fixiertem 
und gefärbtem Material ist die Lebendbeobachtung unerläßlich. Erst sie ermög- 
licht es uns, eine richtige räumliche Vorstellung von den zu untersuchenden 
Organen zu gewinnen, und gestattet uns, einen gefärbten Schnitt einem bestimm- 
ten Stadium des Entwicklungsganges richtig zuzuordnen. Zum Zwecke der 
Lebendbeobachtung löst man ein Räschen des Pilzes mittels einer spitzen Pin- 
zette unter Wasser möglichst tief unten vom Substrat los und bringt es mit dem 
an der Pinzette haftenden Wassertropfen auf einen Objektträger. So bekommt 
man Pflänzchen mit gut erhaltenem Basalteil. Unter dem Deckglas kann man 
dann die Pilze untersuchen. Will man Farbreaktionen oder Färbungen in toto 
ausführen, so ist es vorteilhaft, an das Deckglas kleine Plastilinfüßchen anzu- 
bringen. bd 

Fixierung, Einbettung, Färbung. Fixiert wurde in fast allen Fällen mit der 
schwachen FLEMMInGschen Lösung oder mit schwacher Chromessigsäure (Chrom- 
säure 0,5%, Essigsäure 1% oder Chromsäure 0,3%, Essigsäure 0,7%). Beide Mittel 
sind ausgezeichnet; bei Fixierung mit FLemmınsscher Lösung ist eine 24stündige 
Nachbehandlung mit 3%igem Wasserstoffsuperoxyd wegen der auftretenden 
Schwärzung nötig. Deshalb und wegen der größeren Billigkeit wurde Chrom- 
essigsäure vorgezogen. Daneben wurden noch andere Fixierungsmittel auspro- 
biert, z. B. Bournsche Lösung und ZENKERs Gemisch. Aber bessere Erfolge 
waren damit nicht zu erzielen. Die Fixierungsdauer betrug 12—24 Stunden; daran 
schloß sich das ebenso lang dauernde gründliche Auswaschen unter oftmaliger 
Erneuerung des Wassers. Während dieser Prozesse waren die Pilzräschen in 
Glasröhrchen eingeschlossen, die auf der einen Seite mit feiner Gaze abgesperrt 
wurden, während von der anderen Seite her ein gut passendes Kölbchen einge- 
schoben werden konnte, das ein beliebiges Aus- und Einpumpen der Flüssigkeiten 
gestattete (vgl. LArBACH 1927). In diesen Röhrchen blieben die Pilze bis zur Ein- 
bettung in Paraffin. Um ein jedesmaliges Zusammensinken der Räschen zu ver- 
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hindern und eine möglichst naturgetreue Anordnung der Pilzfäden zu bekommen, 
ist es gut, immer etwas von der Flüssigkeit in dem Röhrchen zu belassen, wenn 
man zur folgenden Flüssigkeit übergeht. Die Durchführung durch sieben Alkohol- 
und sieben Alkcholxylolstufen bis zum Xylol erfolgte derart, daß das Material 
in jeder Stufe 2 Stunden, in 96%igem und absolutem Alkohol sowie in reinem 
Xylol jedoch 24 Stunden belassen wurde. Dann wurden die Pilzräschen mit dem 
Xylol in Porzellanschälchen gegossen, mit etwas Paraffin versetzt und dies bei 
niederer Temperatur (35—40° C) zur Lösung gebracht. Erst jetzt gelangten die 
Objekte in den Wärmeschrank, wo sie bis zum völligen Verdunsten des X ylols 
verblieben, und wurden dann eingebettet. Die Schnittdicke betrug 5 y, in vielen 
Fällen auch 10; bei Schnitten von weniger als 54 Dicke wird die Orientierung 
Gefärbt wurde meist nach dem HxrpeNxamnschen Eisenhämatoxylinver- 
fahren. Vor dem Einschluß in Kanadabalsam erfolgte noch eine Nachfärbung 
mit Eosin oder Orange-G, das dem Nelkenöl zugesetzt war. Die Gramsche Me- 
thode wurde ebenfalls angewandt; auch sie lieferte gute Ergebnisse, gelang 
aber nicht so sicher wie die HEIDENHAINsche. 
Zur Sichtbarmachung der Zilien an den Sporen wurde eine Methode ange- 
wandt, die auf HUMrHREY zurückgeht und in neuerer Zeit von Covon (1924) 
it worden ist. Ganze Pflänzchen werden auf dem Objektträger kurz vor 
und während des Ausschwärmens mit FLemmin@scher Lösung fixiert (Couc# be- 
nutzte Osmiumsäuredämpfe). Nach 1—2 Min. saugt man mittels Filtrierpapier- 
streifen die Säure ab und gibt einige Tropfen einer mäßig starken Lösung von 
Rosanilinviolett {gleiche Teile Fuchsin und Methylviolett) in 70%igem Alkohol 
zu. Die Zilien werden mittels dieser Färbung ziemlich deutlich sichtbar, aber die 
Sporen selbst werden nicht so schön gefärbt wie nach den vorher erwähnten 
Methoden; der Kern bleibt meist undeutlich. 
in toto nach dem HxrpenHainschen oder Gramschen Verfahren 
lassen sich sehr gut ausführen, wenn man die Objekte mit Hilfe der Äther- 
Zelloidinmethode direkt aufklebt. Zu diesem Zwecke führt man gut fixiertes und 
ausgewaschenes Material nur bis zum 30- oder 40%igen Alkohol durch, bringt es 
mit einem Tropfen der Flüssigkeit auf einen Objektträger, breitet es aus, läßt den 
größten Teil des Alkohols verdunsten und legt den Objektträger in eine Petri- 
schale mit reinem Äther. Nach 10—15 Min. wird der Objektträger dem Äther 
entnommen, sofort mit einer Lösung von Zelloidin (0,5% in gleichen Teilen abso- 
lutem Alkohol und Äther) übergossen und jn absoluten Alkohol verbracht. Die- 
ser darf aber nur kurz einwirken, da er das Zelloidin wieder löst. 70%iger Alkohol 
schadet nichts mehr. Die Objekte haften dann fest; Schrumpfungen treten kaum 
auf. Wegen der äußerst kräftigen Wände von Rhipidium lassen sich mittels dieser 
Methode aufgeklebte Pflänzchen nur in ihren jüngsten Entwicklungsstadien 
günstig färben. 
3. Beobachtungstatsachen. 


Beobachtungen am lebenden Material ergaben im wesentlichen das- 
selbe, was durch die schon früher angeführten Arbeiten v. MINDENS be- 
kannt geworden ist. Ich brauche deshalb nur insoweit darauf einzugehen, 
als es das Verständnis der Zytologie erheischt oder es sich um Ergän- 
zungen des bisher Bekannten handelt; im übrigen verweise ich auf die 
genannten Arbeiten. Auch in seinen schönen, naturgetreuen Abbildungen 
bringt v. MINDEN das Wesentliche, so daß ich mich in meinen Abbildun- 
gen auf die zytologischen Verhältnisse beschränken kann. 
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Vegetatives Myzel. Das ganze Myzel von Rhipidium europaeum ist eine 
einzige riesige Zelle, da auch an den Stellen, wo die Hyphen Strikturen 
aufweisen, niemals eine Trennung erfolgt. Erst mit dem Eintreten der 
Pflanze in die reproduktive Phase findet dieser Zustand ein Ende, indem 
die Reproduktionsorgane von ihren Traghyphen abgegliedert werden. 
Das auffälligste Merkmal des Myzels ist die durch v. MINDEN in den ver- 
schiedenen vorkommenden Formen beschriebene riesig entwickelte 
Hauptachse, an deren Basis die reich verzweigten Rhizoiden entspringen, 
und die terminal an vorspringenden Auswiichsen die Hyphen trägt, die 


oa 
A 
= az À 
« ote 
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Abb. 1. Längsschnitt durch die Hauptachse. Oben rechts entspringen 2 Hyphen. 232. 


ihrerseits nach vollendetem Wachstum die Reproduktionsorgane ab- 
gliedern. Die Hauptachse besitzt eine unregelmäBig verdickte, immer 
äuBerst kräftige Membran. Dicke Membranen sind überhaupt charak- 
teristisch für Rhipidiwm europaeum, und schon junge Hyphen erscheinen 
deutlich doppelt konturiert. In ihrer ganzen Ausdehnung bestehen sie 
aus Zellulose mit Ausnahme der Strikturen, die gegenüber den Hyphen 
eine etwas stärkere Verdickung von Zellulincharakter aufweisen. 

Die Hauptachse enthält reichlich grobkörniges und stark vakuolisier- 
tes, oft auch nur wandständiges Zytoplasma, das sich mit Hämatoxylin 
intensiv färbt (Abb. 1). In das Plasma sind zahlreiche Kerne von an- 
sehnlicher Größe eingelagert, die in der Regel kugelig sind, einen relativ 
großen, deutlich wahrnehmbaren Nukleolus und außerdem ein zartes, 

49* 


Drm Se 











754 A. Behrens: 


aber doch gut sichtbares Kerngerüst besitzen. Die große Zahl der Kerne 
deutet auf häufige Teilungen hin. Aber obwohl sehr viel Material unter- 
sucht wurde, das zu den ver- 
schiedensten Tages- und Nacht- 
zeiten fixiert worden war, konnte 
ich niemals Kernteilungen im 
vegetativen Myzel nachweisen ; 
offenbar gehen diese sehr rasch 
vor sich. Ich habe häufiger be- 
obachtet, daß in den Hyphen 
die Kerne spindelförmig ge- 
streckt waren, ob aber diese Bil- 
dungen mit Kernteilungen in 
Verbindung gebracht werden 
können, ließ sich nicht mit Si- 
EEE és soupes * cherheit entscheiden. Auf jeden 
Fall ist das Wachsen des Myzels 
ständig von Kernvermehrungen begleitet, und in alle Auswüchse der 
Hauptachse wandern mit dem Plasma sofort Kerne ein (Abb. 2). 

In den Hyphen wachsen die Kerne etwas heran, 
so daß sie größer sind als diejenigen der basalen Teile 
des Myzels, sonst gleichen sie letzteren vollkommen. 
Das Zytoplasma der Hyphen ist feinkörniger als das 
der Hauptachse und von unregelmäßig vakuolisierter 
Struktur (Abb. 3, 4, 5). Diese behält es auch bis kurz 
nach dem Eintreten in die jungen Reproduktions- 
organe bei. 

Zoosporangien. Wenn die Hyphen eine gewisse 
Länge erreicht haben, die sehr stark variieren kann, 
schreiten sie zur Bildung der Reproduktionsorgane. 
Zunächst werden, wie früher erwähnt, nur Zoospo- 
rangien angelegt. Diese sitzen immer terminal an 
den Hyphen, dicht oberhalb einer Striktur, und haben 
in der Regel eine eiförmig-ellipsoidische Gestalt. Ihre 
Membran ist ziemlich kräftig und schon in jungen 
Stadien deutlich doppelt konturiert. Die Größe der 
ausgewachsenen Sporangien ist sehr variabel und 
demgemäß auch die Zahl der gebildeten Zoosporen, 
Abb. 3. Erstes Stadium während diese in der Größe nicht merkbar verschie- 
der Bildung eines Sporan- den sind. 

giums. 232 X. * 

Das erste deutliche Anzeichen der Bildung eines 
Sporangiums ist ein fadenförmiger Auswuchs, der, etwas seitlich ver- 
schoben, terminal an der Traghyphe entsteht (Abb. 3). Um diese Zeit 
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sind an der Spitze der Hyphe besonders viele Kerne zu erkennen, eine 
dichtere Ansammlung, als man sie sonst in dem Myzel, von der Haupt- 
achse abgesehen, antrifft. Offenbar ist das Wachstum der Hyphe schon 


kurz vorher verlangsamt oder eingestellt worden, 
während das Nachwandern der Kerne, deren 
Zahl wahrscheinlich durch Teilungen noch er- 
höht wird, fortschreitet. Auf diese Weise lassen 
sich die Kernanhäufungen verstehen, die mit- 
unter so stark sind, daß die Kerne zu vielen 
dicht beisammen liegen. 

Das eigentliche Sporangium entsteht aus einer 
Anschwellung am apikalen Ende des zuerst ge- 
bildeten fadenförmigen Auswuchses (Abb. 4), 
der selbst zur Striktur des Sporangiums wird. 
Auf diese Weise müssen von der Traghyphe her 
einwanderndes Plasma und die Kerne den Kanal 
durch die Striktur passieren; dieser ist weit ge- 
nug, um den Kernen den Durchtritt zu gestat- 
ten. Die Anzahl der einwandernden Kerne 
schwankt sehr, entsprechend der variablen Größe 
der Sporangien. Nach meinen Beobachtungen 
dürfte die Zahl 30—35 die am häufigsten vor- 
kommende sein; mehr Kerne trifft man selten 
an, aber oft weniger, mitunter nur 8—10. 

Es muß betont werden, daß man die jüngsten 
Stadien der Sporangienentwicklung nicht mit 
Sicherheit von denjenigen der Oogonentwicklung 
unterscheiden kann. Man kann sich auf die Weise 
helfen, daß man nur solche Räschen zur Unter- 
suchung benutzt, die erst ausschließlich Spo- 
rangien und noch keine Sexualorgane enthalten. 
Aber auch dies ist nicht ganz einwandfrei, da 
man nicht mit völliger Sicherheit entscheiden 
kann, ob die jüngsten Anlagen in solchen Räs- 
chen nicht doch zu Oogonien bestimmt sind. 

Schon während der Einwanderung des Plas- 
mas und der Kerne werden die Wände der Strik- 
tur nach innen zu durch Zellulinanlagerung ver- 





Abb.4. Hyphe mit Sporangium- 
anlage. Ein Kern ist bereits ein- 
gewandert. 232 x. 


dickt, wodurch der Kanal in der Striktur eingeengt wird. Schließlich ist 
dieser so eng geworden, daß weitere Kerne ihn nicht mehr passieren kön- 
nen. Dann kann man hin und wieder einen Kern in der schmalen Öffnung 
stecken sehen, dem der Durchtritt nicht mehr gelang. Der Kanal füllt 
sich mit dichtem Plasma, das sich mit Hämatoxylin intensiv färbt 
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(Abb. 5). Auf diese Weise ist eine Trennung zwischen Traghyphe und 
Sporangium schon erreicht; sie wird später noch dadurch vervollständigt, 
daß das dichte Plasma in dem Kanal sich in Zellulin umwandelt. In älteren 
Sporangien, sehr gut auch in entleerten, kann man den Zellulinpfropfen, 
der meist kegelförmig in das Sporangium vorspringt, deutlich erkennen 
(Abb. 13). 

Gewöhnlich wächst aus der 
Traghyphe unterhalb der Striktur 
ein neuer Ast hervor (Abb. 5), der 
terminal wieder mit einem Sporan- 
gium abschließt, ein Vorgang, der 
sich mehrmals wiederholen kann. 





Abb. 6. Auswachsen der Traghyphe eines bereits Abb. 6. Längsschnitt durch ein Sporangium mit 
abgegliederten Sporangiums. 232 X. der exzentrisch gelagerten Vakuole. 706 X. 


Auf diese Weise entstehen die charakteristischen sympodial gegliederten 
ienstände. 

Schon auf früher Entwicklungsstufe macht sich die Ausbildung einer 
Vakuole im Sporangium bemerkbar, die entsprechend der verschiedenen 
Größe dieser Organe sehr variabel ist. Im vollendeten Zustande (Abb. 6) 
ist sie in der Regel exzentrisch, näher der Basis des Sporangiums gelagert, 
von etwa eiförmiger Gestalt und enthält eine stark lichtbrechende Sub- 
stanz, die sich deutlich vom Zytoplasma unterscheidet. Ich vermute, 
daß es sich um dieselbe Substanz handelt, wie sie in den Vakuolen der 


Oogonien der Saprolegniaceen auftritt. 
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Das Plasma sammelt sich zwischen Wand und Vakuole an, und die 
Kerne erlangen eine regelmäßige Anordnung, indem jeder etwa einen 
gleichgroßen Protoplasmabezirk beherrscht. Infolge der exzentrischen 
Lage der Vakuole und ihrer wechselnden Größe‘ ist die Stärke.des wand- 
ständigen Plasmas verschieden, was sich auch auf die Verteilung der 
Kerne auswirkt. So findet man Querschnitte, die die Kerne in einer 
Schicht angeordnet zeigen (Abb. 7), neben an- 
deren, in denen sie auf zwei oder mehrere BEE 
Schichten verteilt sind (Abb.8). Schnitte durch Ar 
den oberen oder unteren Teil des Spérangiums ; 
treffen die Vakuole überhaupt nicht (Abb. 9). 

Zu dieser Zeit hat das Plasma eine zarte, regel- 
mäßig wabige Struktur angenommen. Die Kerne, 
die mittlerweile ein wenig herangewachsen sind, 
zeigen einen sehr großen Nukleolus, der sich mit Abb. 7. Querschnitt durch ein 
Hämatoxylin intensiv färbt. Das Kerngerüst ist rn toe 
nur schwach ausgebildet. Eine Hülle von dich- 
tem Plasma legt sich dem Kern an und entsendet nach außen in ziemlich 
regelmäßigen Abständen Ausstrahlungen, so daß ein sternförmiges Ge- 








Abb. 8. Querschnitt durch ein Sporangium. Abb. 9. Querschnitt durch ein Sporangium. 
Sporeninitialen in 2 Schichten angeordnet. Vakuole im Schnitt nicht getroffen. 706 X. 
706 X. 


bilde entsteht. Die Ausstrahlungen münden stets genau in die zarten 
Stränge des feinwabigen Plasmas. 

Eine Vermehrung der Kerne im Sporangium durch Teilungen findet 
nicht statt. Die Zahl der gebildeten Sporen ist nämlich im Durchschnitt 
nicht größer als die Zahl der in die junge Sporangienanlage einwandern- 
den Kerne. Degenerierende Kerne sind aber niemals anzutreffen. 

Erst nachdem die Vakuolenbildung zum Abschluß gelangt ist, setzt 
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die Bildung der Schwärmsporen ein. Damit schlieBen sich die Sporangien 
von Rhipidium an die „normalen“ Sporangien der Saprolegniaceen an 
(RoTHERT 1892, ferner Davis 1903). 

Das Plasma wird durch Spalten, deren Bildung von der Vakuolen- 





Abb. 10. Sporangium. Beginn der Zerklüftung. Abb. 11. Sporangium. Zerklüftung weiter 
706 X. fortgeschritten. 706 X. 


wand zur Membran des Sporangiums allmählich fortschreitet, zerklüftet, 
und zwar so, daß jedem Kern der von ihm beherrschte Protoplasmabezirk 
zugeteilt wird (Abb.10, 11, 12). Die Spal- 
ten entstehen wahrscheinlich durch eine 
Kontraktion der Sporeninitialen. 

Wenn die Bildung der Sporen vollendet 
ist, erfüllen sie den ganzen Raum des 
Sporangiums. Offenbar sind sie dann wie- 
der ein wenig gequollen, weshalb sie dicht 
aneinander zu liegen kommen und sich 
gegenseitig polyedrisch abplatten (Abb. 13, 
14). Von der zentralen Vakuole ist dann 
nichts mehr wahrzunehmen. 

Die Entstehung der Zilien konnte ich 
leider nicht verfolgen. Bei Färbung nach 
HEIDENHAIN oder GRAM werden sie nicht 
sichtbar, und zu Vitalfärbungen sind die 
dickwandigen Sporangien von Rhipidium 
= nn europaeum, in denen die Sporen außerdem 
sporen z. T. in ihren Umrissen erkenn- wie in einem Sack zusammenliegen, unge- 

PS eignet. Lediglich an geschlüpften Sporen 
kann man die beiden Geißeln sichtbar machen (Methode siehe unter dem 
entsprechenden Kapitel); aber auch da werden Einzelheiten, wie z. B. die 
genaue Insertion der Zilien nicht deutlich (Abb. 15). 

Die Entleerung der Sporangien hat v. MINDEN treffend geschildert; 
ich kann daher auf die Beschreibung dieses Vorganges verzichten. 

Die Keimung der Zoospore erfolgt nach kurzer Schwärmzeit, nachdem 
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sie sich vorher der Zilien entledigt und mit einer Membran umgeben hat 
(Abb. 16 a). Es wird ein Keimschlauch gebildet, an dem zunächst im 
wesentlichen Rhizoiden entstehen, die in ein geeignetes Substrat ein- 
dringen. Die Spore selbst nebst dem angrenzenden Teil des Keim- 
schlauches wird zur Hauptachse (Abb. 16 b, c, d). Bei diesen Vorgängen 
verschwindet zunächst die sternförmige plasmatische Hülle um den Kern. 





Abb. 13. Längsschnitt durch ein Sporangium Ge: y 


mit fertigen Schwärmsporen. (Wandung bei der = 
Schnittführung aufgerissen.) 706 X. Abb. 15. Geschlüpfte Schwärmsporen. 282 X. 


Schließlich macht die charakteristische Plasmastruktur der Spore 
einer mehr oder weniger stark vakuolisierten, grobkörnigen Struktur 
Platz. Das Wachstum ist von einer ständigen Kernvermehrung begleitet ; 
aber auch in diesen jungen Stadien des Myzels konnte ich Kernteilungen 
niemals nachweisen. Die Teilkerne sind etwas kleiner als der Sporenkern, 
der Nukleolus ist ebenfalls kleiner. Im ganzen gleichen die Kerne aber 
nach einigen Teilungsschritten wieder vollkommen den früher beschrie- 
benen typischen Myzelkernen. 

Die Zytologie der Dauersporangien weicht von derjenigen der nor- 
malen nicht ab, nur daß bei ersteren die Zerklüftung verzögert wird 
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(Abb. 17, 18). Die Membran weist eine äuBere und innere Schicht auf, 
die sich mit Orange-G intensiv färben und eine mittlere, stark licht- 
brechende Schicht zwischen sich einschlieBen. Zum AbschluB gegen die 
Traghÿphe wird auch hier wieder ein Zellulinpfropfen ausgebildet. 
Oogonien. Die Oogonien entstehen genau wie die Sporangien terminal, 
oberhalb einer Striktur; auch hier kommt es durch wiederholtes Aus- 
wachsen der Traghyphe unterhalb der Striktur und die Anlage weiterer 


Oogonien zu sympodial gegliederten Ständen. Bei der Besprechung der 





d 


Abb. 16. a die Schwärmspore hat eine Mem- 

bran ausgeschieden; b keimende Schwärm- 

spore; © keimende Schwärmspore nach der 

1. Kernteilung; d Keimstadium derSchwärm- Abb. 17. Längsschnitt durch ein Dauersporangium. 
spore mit 4 Kernen. 706 X. 706 X. 





Sporangienentwicklung ist schon ausgeführt worden, daß bei den ersten 
Anzeichen der Abgliederung eines Reproduktionsorganes nicht ent- 
schieden werden kann, ob ein Sporangium oder ein Oogon sich bilden 
wird. Jedoch schon zur Zeit der Kerneinwanderung oder kurz danach ist 
das Oogon als solches deutlich zu erkennen. Abb. 19 zeigt ein junges 
Stadium. Der Kanal durch die Striktur ist noch gut sichtbar und plasma- 
erfüllt, wenngleich schon von beiden Seiten her die Membran verdickt 
wird. Wie bei den Sporangien unterscheidet sich diese Verdickung von 
der übrigen Membran; auch hier liegt Zellulin vor. Das Plasma ist von 
körniger Beschaffenheit; es ist unregelmäßig wabig und hat große Va- 
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kuolen. Die beiden Kerne nahe der Striktur ähneln noch vollkommen den 
Kernen des vegetativen Myzels; sie sind wohl kurz vor der Fixierung des 
Materials eingewandert. Die vorher eingewanderten sind reicher an Chro- 
matin und färben sich deutlich dunkler. Interessant ist, daß bereits auf 
dieser frühen Stufe der Entwicklung eine Wanderung der Kerne nach der 
Peripherie des Oogons zu erkennen ist. 

Die Zahl der eintretenden Kerne beträgt in der Regel wie beim Spo- 
rangium 30—35, doch kommen entsprechend der verschiedenen Größe 
der ausgewachsenen Oogonien auch andere Zahlen vor. Der völlige Ab- 
schluß des Oogons von seiner Traghyphe wird späterhin in derselben 
Weise erreicht, wie dies von den Sporangien geschildert worden ist. 

Wenn das Oogon seine volle 
Größe erreicht und seine typisch 
kugelige Gestalt (die in den Prä- 





Abb. 18. Vakuolenbildung im Dauersporangium. Abb. 19. Junges Oogonium. 706 x. 
Querschnitt. 706 x. 


paraten nicht immer erhalten geblieben ist) angenommen hat, haben 
sich die Kerne in ziemlich regelmäBigen Abständen über die ganze Peri- 
pherie verteilt, mit Ausnahme eines einzigen, der in der Mitte des Oogons 
verbleibt (Abb. 20). Diese letztere Tatsache ist fiir die Leptomitaceen 
neu; denn bei dem anderen zytologisch untersuchten Vertreter, Araio- 
spora pulchra THAxTER (Kine 1904), wandern alle Kerne des Oogons zu- 
nächst an die Peripherie, und nach einer wahrscheinlich erfolgten Karyo- 
kinese gelangt einer zuriick in das Ooplasma. Sie besteht auch nicht bei 
den Saprolegniaceen, dagegen bei einigen Pythiaceen (TRow 1901, Peruy- 
BRIDGE 1913, MurpHy 1918) und Albuginaceen (Davis 1900, STEVENS 
1901, RunLanp 1904, Krüger 1910). An letztere erinnert auch das 
Fehlen einer zentralen Vakuole, die bei den Saprolegniaceen so deutlich 
in Erscheinung tritt. Niemals sind auf dieser Entwicklungsstufe dege- 
nerierende.Kerne zu beobachten. Ob den Kernen ein Zentralkörper 
zukommt, wie er von CLAUSSEN (1908) und Müoke (1908) für Saproleg- 
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niaceen, von Krüger (1910) für Peronosporineen beschrieben worden ist, 
konnte ich nicht entscheiden. Hin und wieder möchte man ein stark 
färbbares Körperchen am Rande einzelner Kerne als ein Zentrosom deu- 
ten, aber es kann sich hierbei auch ebensogut um Ansammlungen von 
Chromatin handeln. Das Plasma ist zu dieser Zeit noch unregelmäßig 
wabig, von großen Vakuolen im Innern durchsetzt. Diese Vakuolen 
könnten dadurch entstehen, daß sich das Plasma an der Wanderung der 
Kerne nach der Peripherie beteiligt. 

In der fortschreitenden Entwicklung des Oogons setzt nun eine deut- 
liche Plasmadifferenzierung ein. Diese besteht in der Vakuolisierung des 
peripheren Plasmas unter gleichzeitiger Ausgestaltung des inneren Plas- 
mas zu einemziemlichregelmäßigen 
Maschenwerk (Abb. 21). Dadurch 
wird im Inneren ein eigentliches 








Abb. 20. Oogon mit Zentralkern. Periphere Abb, 21. Beginn der Plasmadifferenzierung 

Anordnung der übrigen Kerne. 706 X. in Peri- und Ooplasma. 706 X. 
Ooplasma gebildet, das von einer Hülle von Periplasma umgeben wird. 
Die Hüllschicht zeigt in der Aufsicht eine äußerst regelmäßige, polygonale 
Felderung, die man am besten an einem Schnitte erkennt, der eine Kugel- 
kappe des Oogons darstellt (Abb. 22). Die Plasmastränge sind dünner 
geworden; wo sie aneinander stoßen, entstehen dichtere, zwickelartige 
Bildungen. Offenbar ist diese Plasmadifferenzierung die Folge eines 
Zurückflutens des Plasmas nach der Oogonmitte zu, während es vorher 
die Kerne auf ihrer Wanderung nach der Peripherie begleitet hatte und 
deshalb dort seine stärkste Konzentration aufwies. 

Wenn das Periplasma seine völlige Ausbildung erlangt hat, weist es 
ziemlich große Vakuolen auf. Die Kerne, die jetzt ihre maximale Größe 
erreicht haben, liegen in dichten Plasmaanhäufungen zwischen den Va- 
kuolen oder an der Grenze von Peri- und Ooplasma ; der zentrale Oogon- 
kern ist noch vorhanden (Abb. 23). Nun erfolgt eine einmalige mitotische 
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Kernteilung (Abb. 24, 25). Sie verläuft nicht ganz simultan, aber wahr- 
scheinlich ziemlich rasch, denn Kernteilungsbilder erscheinen in den Prä- 
paraten nicht häufig. Außerdem gelingt die Färbung nur schwer. Ent- 
sprechend der Größe der Kerne sind auch die Spindeln relativ groß; um 
Einzelheiten zu erkennen, muß man aber doch mit stärkster Vergröße- 
rung arbeiten. Die Spindeln haben keine bestimmte Richtung. Sie sind 
intranukleär ; mitunter erscheint die Kernhöhle als ein heller Hof um die 
Spindel. Zentralkörper mit Strahlung sind an den Spindelpolen nicht zu 
erkennen. 

Bald nach der Teilungder Oogon- 
kerne (Abb. 26) treten an der Grenze ” 
von Peri- und Ooplasma, haupt- 
sächlich aber in den dichten Plasma- 
strängen, in denen die Kerne liegen, 
mit Hämatoxylin sich intensiv fär- 





Abb. 22. Typische Ausgestaltung des Periplas- Abb. 23. Oogon kurz vor der Kernteilung. Dif- 
mas. (Der Schnitt stellt eine Kappe des Oogons ferenzierung in Peri- und Ooplasma vollendet. 
dar, in die man hineinschaut.) 706 X. 706 X. 


bende Einschlüsse auf, auf die weiter unten eingegangen werden soll. Die 
Kerne sind häufig paarweise angeordnet und von geringerer Größe als 
in jüngeren Oogonien. Das läßt auf eine kurz vorher erfolgte Teilung 
schließen. In manchen Präparaten zeigen schon zu dieser Zeit einige 
Kerne Anzeichen einer beginnenden Degeneration, die späterhin alle er- 
faßt (Abb. 27—30). Ein Abkömmling des zentralen Oogonkerns wird zum 
Eikern, der andere degeneriert. 

Antheridien. Die Antheridien sind kleine, in der Regel keulenförmige 
Gebilde, die terminal an Nebenästen gebildet werden. Die Nebenäste 
sind entweder hypogynen Ursprungs, oder sie entstehen durch Verzwei- 
gung der Hyphenenden. Sie werden ziemlich lang, verzweigen sich mehr- 
mals und durchwachsen den Rhipidiumrasen nach allen Richtungen. Das 
Antheridium legt sich dem Oogon dicht neben dem Stiel an, wird durch 
einen Zellulinpfropfen von seiner Traghyphe abgeschnürt, plattet sich 
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an seinem vorderen Ende deutlich ab und sitzt dann mit breiter Fläche 
dem Oogon auf (Abb. 24). Weiterhin wölbt sich das Oogon an der Be- 
rührungsstelle papillenartig vor, wohl infolge davon, daß dort die Mem- 
bran geringeren Widerstand bietet und dem Turgordruck im Innern des 
Oogons nachgibt. Die Papille springt zapfenartig in eine entsprechend 
gebildete muldenförmige Vertiefung des Antheridiums vor (Abb. 26). Auf 
diese Weise kommt eine innige Verbindung von Oogon und Antheridium 
zustande. Es ist anzunehmen, daß ein spezifischer Reiz das Antheridium 
veranlaßt, sich an der bestimmten Stelle des Oogons dicht neben dem 
Stiel anzulegen. Niemals habe ich — v. MINDEN nur ganz selten — be- 





Abb. 24. Ein Antheridium hat sich dem Oogon angelegt. Mitose im Oogon. Die Kerne des 
Antheridiums noch nicht in Teilung. 706 x. 
obachtet, daß die Verschmelzung an einer anderen Stelle erfolgte. Ob ge- 
wisse Reizstoffe, die an der Kopulationsstelle aus dem Oogon diffundieren, 
den Vorgang auslösen, oder ob andere Faktoren wirksam sind, bleibt 
fraglich. 

Es ist oben erwähnt worden, daß die Antheridien tragenden Neben- 
äste ziemlich lang werden und den Rhipidium-Rasen nach allen Rich- 
tungen durchwachsen. Infolge des äußerst dichten Wachstums der Räs- 
chen kann man den Verlauf der Nebenäste nur äußerst schwer verfolgen. 
Beim Zerzupfen des Materials werden sie meist zerrissen. Als gesichert 
kann gelten, daß die Antheridien nicht an denselben Hyphen entstehen 
wie die Oogonien, die sie befruchten; es liegt also keine strenge Andro- 
gynie vor. Aber trotz vielfacher Bemühungen war es nicht möglich, die 
Frage zu entscheiden, ob sie in der Regel die Oogonien benachbarter 
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Hyphen der eigenen Mutterpflanze aufsuchen — daB sie es mitunter 
tun, hat schon v. MINDEN festgestellt — oder solche anderer Pflanzen 
bevorzugen. Es ist anzunehmen, daB die üppige Entwicklung der 
Nebenäste eine Fremdbefruchtung ermöglichen soll. 

Den hin und wieder in der Literatur angeführten Fall der Polyandrie, 
daß sich also mehrere Antheridien einem Oogon anlegen, konnte ich in 
meinen Kulturen niemals beobachten. Wenn derartige Fälle in den Kul- 
turen anderer auftraten, handelte es sich offenbar um Abnormitäten. 
Dagegen ist die Polygynie, d. h. die Erscheinung, daß ein Nebenast in- 
folge seiner Verzweigung mehrere Oogonien mit je einem Antheridium 
versorgt, wohl eine regelmäßige Er- 
scheinung. Es hängt dies damit zu- 
sammen, daß bei weitem nicht aus 
jeder Traghyphe eines Oogoniums 
ein Antheridien tragender Nebenast 
hervorwächst. 

Die Zahl der Kerne im jungen 
Antheridium beträgt nach meinen 
Beobachtungen etwa vier; sie sind 
nach der Abgliederung des Antheri- 
diums von seinem Tragfaden regellos 
in ein feinnetziges Zytoplasma ein- 
gebettet (Abb.24). Eine regelmäßige 
Anordnung, etwa vergleichbar der- 
jenigen im Oogon, findet auch spä- 
terhin nicht statt. Die Kerne ähneln 
denen des Oogons, färben sich aber me fe Fr gr der 
meist intensiver. Sie sindnoch deut- r * 
lich unverändert erkennbar zur Zeit der einmaligen Karyokinese im 
Oogon, treten aber bald darauf in eine ebenfalls einmalige mitotische 
Teilung ein. Nur in einem einzigen Falle habe ich allerdings Bilder 
erhalten (Abb. 26), die ich im Anschluß an die Angaben von STEVENS 
(1899) und Krüger (1910) für die Albuginaceen als Prophasen der 
Teilung deuten möchte. Daß aber tatsächlich zu diesem Zeitpunkte 
der Entwicklung eine Kernteilung im Antheridium erfolgen muß, er- 
hellt einwandfrei aus der Tatsache, daß man in älteren Antheridien 
sieben bis acht Kerne beobachtet, die infolge ihrer geringeren Größe als 
Teilungskerne zu deuten sind. Auch im Antheridium bleibt nur ein 
Kern funktionsfähig. Die übrigen verfallen bald einer Degeneration. 
Wenn sich die Befruchtung anbahnt, ist allerdings der funktionsfähig 
bleibende Kern den übrigen noch gleich (Abb. 27). Späterhin schrumpfen 
Plasma und überzählige Kerne zu einem dichten Klumpen zusammen 
(Abb. 30). 
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Befruchtung und Bildung der Oospore. Bald nach der Kernteilung im 
Antheridium wird die Oogonmembran an der Kopulationsstelle aufgelöst. 
Kine (1904) erwähnt in seiner Arbeit über Araiospora pulchra eine mit 
dichtem Plasma erfüllte, kegelförmige Rezeptivpapille des Oogons (nach 
RuxLanp [1904] wäre diese besser als Perforationspapille zu bezeichnen), 
die die Aufgabe hat, die Wand zu durchbohren. Auch für die Perono- 
sporaceen und Albuginaceen sind ähnliche Perforationspapillen beschrie- 
ben worden. Wie ich schon vorher ausgeführt habe, wölbt sich bei Rhi- 
pidium europaeum das Oogon papillenartig in eine entsprechende Mulde 
des Antheridiums vor. Allerdings 
ist eine dichtere Plasmaansamm- 
lung an dieser Stelle des Oogons 
nicht vorhanden. Es steht trotz- 
dem wohl nichts im Wege, auch 
hier von einer Perforationspapille 
zu sprechen, zumal diese auch in 
der Reihe der Peronosporineen 
nicht überall dieselbe Stufe der 
Entwicklung erreicht hat. 

Nach der Verschmelzung der 
Reproduktionsorgane treibt das 
Antheridium einen Befruchtungs- 
schlauch in das Oogon (Abb. 27). 
Er ist plasmaerfüllt und besitzt 
eine ziemlich kräftige Wandung, 
die sich infolge ihrer stärkeren 
Lichtbrechung deutlich von dem 
sie umgebenden Plasma des Oo- 
gons abhebt. Nach Kine (1904) 
fehlt bei Araiospora pulchra ein 
Abb. 28. Oogon nach der Kernteilung. Auftreten PBefruchtungsschlauch des Anthe- 
der stark färbbaren Einschlüsse im Periplasma. ridiums. Hier soll ein oogonaler 
pom hen ge ta tee nr ge Befruchtungskanal gebildet wer- 
den, der durch das Periplasma hindurch eine Verbindung zwischen An- 
theridium und Oosphäre herbeiführt. Im Anfang meiner Untersuchungen 
an Rhipidium europaeum neigte ich zu der Annahme, daß auch hier an 
Stelle eines antheridialen Befruchtungsschlauches ein Befruchtungskanal 
im Oogon ausgebildet sei; denn häufig ist — wohl infolge einer ungün- 
stigen Schnittführung — die Verbindung des Schlauches mit dem Anthe- 
ridium nicht zu erkennen. Wenn dazu noch der Fall eintritt, daß der 
Schlauch bereits geöffnet und entleert ist, kann sehr leicht die Vorstel- 
lung erweckt werden, als handle es sich hier um einen oogonalen Be- 
fruchtungskanal. Späterhin klärte sich aber der wahre Sachverhalt auf. 
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Ich fand den Befruchtungsschlauch in mehreren Stadien seiner Entwick- 
lung und konnte mit Sicherheit seine Zugehörigkeit zum Antheridium 
erweisen. Es ist also möglich, daß KING bei seinen Beobachtungen ein 
Irrtum unterlaufen ist. Leider stand mir kein Material der von ihm 
untersuchten und bis jetzt nur in Amerika gefundenen Araiospora pulchra 
zur Verfügung, um Nachprüfungen anstellen zu können. Würden die 
Untersuchungen KiNas sich als zutreffend erweisen, dann hätte man es 
bei dem Befruchtungskanal des Oogons von Araiospora pulchra mit einer 
isoliert dastehenden Bildung zu tun, wie sie von keinem anderen Phyco- 
myceten bekannt ist. Dagegen dürfte bewiesen sein, daß bei einzelnen 
Peronosporaceen und Pythiaceen ein Befruchtungsschlauch fehlt. 





Abb. 27. Eikern mit Zentrosom und Polstrahlung im ,,Coenozentrum“. Resorption des Periplas- 

mas und Vermehrung der stark färbbaren Einschlüsse. Beginn der Degeneration der überzähligen 

Kerne. Die ersten Anzeichen der Bildung einer Eihülle werden sichtbar. Das Antheridium hat 

einen Befruchtungsschlauch gebildet, in den der funktionsfähige männliche Kern eintritt. Beginn 
der Verquellung der Schlauchspitze. 706 X. 





Zu der Zeit, wenn der Befruchtungsschlauch in das Oogon eindringt 
(Abb. 27), setzt eine deutlich zu beobachtende, fortschreitende Resorp- 
tion des Periplasmas ein, die zunächst die zarten Plasmastränge zwischen 
den peripheren Vakuolen erfaßt. Die schon vorher erwähnten stark färb- 
baren Einschlüsse am Rande des Ooplasmas und in den dicken Strängen 
des Periplasmas treten bedeutend zahlreicher auf. Die randlichen Kerne 
sind noch sichtbar; sie verfallen allmählich der Degeneration, die sich in 
einer Zusammenballung des Inhaltes zu einem dicken Klumpen zu er- 
kennen gibt. An der Grenze von Peri- und Ooplasma werden die ersten 
Anzeichen einer Wandbildung bemerkbar; die Oosphäre ist somit zum 
befruchtungsfähigen Ei geworden. 

Ganz im Gegensatz zu der frühzeitigen Resorption des Periplasmas 
bei Rhipidium europaeum steht das Verhalten des Periplasmas bei Araio- 
Planta Bd. 18. 50 
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spora pulchra. Es wird hier nach Kıne nicht aufgelöst, sondern die Plasma- 
stränge, die die peripheren Vakuolen voneinander trennen, werden in 
Wände umgewandelt. Dadurch entsteht eine periphere Schicht vonWaben,, 
die die Oosphäre bzw. später nach der Befruchtung die Oospore umhüllt. 

Im Zentrum des befruchtungsfähigen Eies liegt der weibliche Kern 
(Abb. 27). Er hat einen deutlich wahrnehmbaren Schnabel mit einem 
wohl als Zentrosom zu deutenden Körperchen an der Spitze gebildet. Von 
diesem geht eine ebenso deutlich sichtbare Strahlung aus. Der Kern er- 
innert in seiner Form auffallend an den des befruchtungsfähigen Eies der 
Saprolegniaceen (CLAUSSEN 1908, Mücke 1908). Der Kernschnabel ist 





Abb. 28. Männlicher Kern nähert sich dem Abb. 29. Eihülle erscheint doppelt konturiert und 

Eikern. Fortschreitende Degeneration der zeigt eine glatte Begrenzung. Die dunklen Ein- 

überzähligen Kerne und Resorption desPeri- schlüsse werden zum Aufbau der Hülle verbraucht 

plasmas. Eihülle deutlich zu erkennen. und verschwinden allmählich. Zentrosom mit Pol- 
706 X. strahlung vom Kern abgeschnitten. 706 X. 


schräg auf den Befruchtungsschlauch zu gerichtet. Dieser dringt bis an 
die Peripherie des eigentlichen Eiplasmas vor. In Abb. 27 sieht man den 
funktionsfähigen Antheridiumkern in den Befruchtungsschlauch ein- 
treten. Die mit Hämatoxylin stark färbbare Substanz an der Spitze des 
Schlauches deutet auf die beginnende Verquellung des Plasmas hin, die 
schließlich zur Öffnung des Schlauches führt. Dann wird der männliche 
Kern entlassen. Seine Wanderung durch das Eiplasma muß ziemlich 
rasch erfolgen, da man nur selten Bilder zu sehen bekommt, die ihn auf 
dem Wege von seiner Eintrittsstelle zum Eikern zeigen (Abb. 28). Offen- 
bar bietet ihm das Eiplasma nur wenig Widerstand. Er ist kleiner als der 
weibliche Kern, doch fällt der Größenunterschied nicht so sehr ins Auge 
wie bei anderen Phykomyceten. Die Strahlung des weiblichen Kernes 
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ist noch einige Zeit nach der Befruchtung sichtbar ; sie verschwindet erst, 
wenn um das Ei schon eine ziemlich kräftige, deutlich doppelt kontu- 
rierte Hülle gebildet worden ist, auf deren Entstehung ich weiter unten 
zu sprechen kommen werde. 

Über die Bedeutung der Polstrahlung konnte ich keine Klarheit ge- 
winnen. Es ist möglich, daß sie zu der Eiballung in Beziehung steht; denn 
einige der Strahlen scheinen mitunter bis zur Peripherie zu verlaufen, 
was CLAUSSEN (1908) auch bei Saprolegnia monoica Prinasu. fand. Doch 
dürfte es sich hier nicht um einen Vorgang handeln, der der Bildung der 
Sporen im Askus der Schlauchpilze vergleichbar wäre. Es ist auch denk- 





Abb. 30. Ei mit männlichem und weiblichem Kern, die beide größer geworden sind. Oosporen- 

membran nimmt ihr charakteristisches Aussehen an. Periplasma zum größten Teil resorbiert. 

Einzelne degenerierte Kerne noch vorhanden. Antheridium mit Befrucht hlauch auch noch 
zu erkennen. Inhalt d Ib ngeschrumpft. 1060 X. 








bar, daß die Strahlen in Beziehung stehen zu der Wanderung des männ- 
lichen Kernes in das Zentrum des Eies; aber auch diese Vermutung läßt 
sich wohl kaum beweisen. 

Schon kurz vor der Befruchtung macht sich im Zentrum des Eies eine 
Substanz bemerkbar, die sich mit Hämatoxylin intensiv färbt, mitunter 
so stark, daß der Eikern mit Strahlung nur schwer zu erkennen ist. Bei 
genügender Differenzierung enthüllt sich diese Substanz als eine mehr 
oder weniger grobkörnige Plasmaanhäufung von etwa kugeliger Gestalt, 
die aber keine bestimmte Umgrenzung besitzt (Abb. 27—30). Am besten 
kann man sie in ihrem Aussehen mit dem Plasma an der Peripherie des 
Eies vergleichen. Es handelt sich in dieser Bildung sicher um dasselbe, 
was als ,,Coenocentrum“ von den Albuginaceen her bekannt ist, zumal 

50* 
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dieses, nach den Angaben KRÜGERs (1910) an Albugo candida zu ur- 
teilen, durchaus mit dem von Rhipidium europaeum übereinstimmt. Es 
gelang mir nicht, irgendwelche Tatsachen festzustellen, die auf eine 
Funktion dieses ,,Coenocentrums“ hinweisen, wie sie von Stevens (1899), 
Waser (1900) und RuHLAND (1904) erörtert wird. 

Mitunter erscheint in einem Präparat ein Zentrosom mit Strahlung 
in Aufsicht (Abb. 29). Die Strahlen verlaufen dann vom Zentrosom 
radiär nach allen Seiten. Da in diesen Fällen der darunter liegende Ei- 
kern meist abgeschnitten ist, entstehen Bilder, die leicht zu Mißdeutungen 
führen können, indem man die Strahlung als zu dem „Coenocentrum“ 
gehörig oder aber das 
Zentrosom als von dem 
Kern getrennt annehmen 
möchte. 

Kine (1904) beschreibt 
für Arasospora pulchra ei- 
ne zentrale Plasmaanhäu- 
fung von feinmaschiger 
Struktur und unregelmä- 
Biger Gestalt, die er in 
Beziehung setzt zu dem 
»Coenocentrum‘ der Pe- 
ronosporineen, obwohl sie 
auf eine ganz andere Weise 
zustande kommt. Sie geht 
hier aus einer Reihe von 

kleinen Plasmaklumpen 
Abb. 31. Die Verdickung der Oosporenmembran schreitet fort. 


Männlicher und weiblicher Kern herangewachsen und von hervor, die schon auf frii- 
gleicher Größe. Dunkle Einschlüsse und Periplasma völlig auf- her Entwicklungsstufe des 


gebraucht. 706 X. 

Oogons sich aus dem Zy- 

toplasma herausdifferenzieren. Diese Plasmaklumpen wandern dem Zen- 
trum des Oogons zu und fusionieren dort kurz vor der Befruchtung. Ist 
diese erfolgt, dann verschwindet das „Coenocentrum“, indem es in ein- 
zelne Portionen zerfallt, die in dem Plasma der Oospore untertauchen. 
Ich habe bei meinen Untersuchungen sehr genau auf das etwaige Vor- 
kommen ähnlicher Gebilde geachtet, konnte aber niemals irgend etwas 
Entsprechendes beobachten. Bei Rhipidium europaeum erscheint die 
zentrale Plasmaanhäufung immer erst im befruchtungsfähigen Ei. Es 
kommt hier und da vor, daß in jüngeren Oogonien einzelne Stellen inten- 
siver die Farbe aufnehmen und auch schwerer abgeben, aber bei genügen- 
der Differenzierung verschwinden die Unterschiede doch vollkommen. 
Bald nach der Befruchtung wird um das Ei eine Hülle gebildet. In ihrer 
ersten Anlage (Abb. 27, 28) entsteht sie zwischen Peri- und Ooplasma, 
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und zwar so, daß das gesamte dichte, wandständige Plasma in das Ei 
gelangt, mit Ausnahme der Stränge, die noch vom Periplasma abstam- 
men, und der Kerne. Dann wächst die Hülle nach der Eimitte zu all- 
mählich in die Dicke. In demselben Maße, wie das Dickenwachstum er- 
folgt, verschwinden das dichte Plasma und seine schon vorher erwähnten 
stark färbbaren körnigen Einschlüsse, woraus man schließen kann, daß 
diese Substanzen zum Aufbau benötigt werden. Schon zur Zeit, wenn der 
Eikern noch seine Polstrahlung zeigt, ist die Hülle bereits deutlich 
doppelt konturiert (Abb. 29). Da die Reste des Periplasmas und die rand- 
lichen Kerne ebenfalls mit der zuneh- 
menden Dicke der Eihülle allmählich 
verschwinden (Abb. 30—33), muß an- 
genommen werden, daß auch von au- 
ßen her Verdickungsschichten ange- 
lagert werden. Schließlich nimmt die 
Oosporenmembran das charakteristi- 
sche Aussehen an, wie es aus der Ar- 
beit v. Mmpens (1923) bekannt: ist. 
Dann finden sich auf ihr Mulden und 
spitze Höcker in ziemlich regelmäßiger 
Verteilung, wie man es gut an gün- 
stigen Schnitten erkennen kann (Ab- 
bild.31). Es muß betont werden, daß, 
im Gegensatz zu den Angaben v. Min- 
DENs, die Ausbuchtungen und ent- 
sprechenden Höcker der Oosporen- 
membran nicht so zustande kommen, 
daß die Membran in ihrer ersten An- 
lage als dünnes Plasmahäutchen zwi- 
schen Oo- und Periplasma den Kon- 
turen des wabigen Periplasmas folgt. Abb. 32. Ältere Oospore. Die Verdickung der 
Erstens ist die Kontur des Periplas- Saas "2 — 
mas infolge seiner vorgeschrittenen Re- 

sorption zur Zeit der Anlage der Oosporenmembran nicht mehr erhalten, 
und zweitens finden sich Stadien, die die Membran in vollkommen glatter 
Begrenzung zeigen (Abb. 28,29). Die Ausbuchtungen der Membran ent- 
stehen erst, wenn eine doppelte Konturierung bereits deutlich zu erkennen 
ist. Vielleicht dürften die Angaben v. MINDENS fiir Araiospora pulchra 
zutreffen, da hier nach Kine das Periplasma in eine periphere Schicht von 
Waben umgewandelt wird und diese neben der eigentlichen Oosporen- 
membran ebenfalls als Hiille erhalten bleibt. Wenn das Dickenwachstum 
beendigt ist, zeigt die Oosporenmembran von Rhipidium europaeum auf 
ihrer Innenseite wieder eine völlig glatte Begrenzung (Abb. 32, 33). 
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Während der Bildung der Oosporenmembran sind die beiden Sexual- 
kerne bedeutend herangewachsen, wobei der weibliche Kern dem männ- 
lichen voraus war, bis beide schließlich die gleiche Größe besitzen. Sie 
liegen dicht nebeneinander. Nie- 
mals konnte ich ihre Verschmel- 
zung beobachten, die vermutlich 
erst kurz vor dem Keimen der 
Zygote erfolgt. In den alten Oo- 
sporen kontrahiert sich der In- 
halt zu einer Reihe von größeren 
und kleineren stark lichtbrechen- 
den Kugeln. Kerne sind dann 
nicht mehr mit Sicherheit zu er- 
kennen. Eine Behandlung mit 
Terpentin und anderen Mitteln 
brachte die Inhaltssubstanzen, 

die wahrscheinlich fettiger oder 
sf. Karyogamie hat noch nicht stattgefunden. öliger Natur sind, nicht zur Lö- 
Oogonwand fehlt. 706 x. sung. So muß die Frage unent- 
schieden bleiben, ob derartige Oosporen überhaupt noch keimungsfähig 
oder ob sie aus irgendwelchen unerkennbaren Gründen abgestorben 
sind. Krne hat bei Araiospora pulchra in diesen alten Oosporen noch die 
beiden Kerne auffinden können. Er hält das Auftreten der Ölkugeln für 
den normalen Verlauf der Entwicklung. 

Keimende Zygoten standen mir nicht zur Verfügung, wie schon vorher 

ausgeführt worden ist. 





Allgemeine Erörterungen. 

Die Verwandtschaftsverhältnisse der Oomyceten haben eine ganze 
Reihe von Bearbeitungen erfahren. Im allgemeinen ist man seither ge- 
neigt gewesen, die Monoblepharidaceen an den Anfang zu stellen. Nach- 
dem aber neuerdings in der Blastocladiacee Allomyces javanicus KNIEP 
der primitivste unter den bisher bekannten Fadenpilzen entdeckt worden 
ist, müssen die Blastocladiaceen an ihre Stelle treten. Die Monoblephari- 
daceen haben aber zweifellos ziemlich nahe Beziehungen zu den Blasto- 
cladiaceen. Die Einziligkeit der Schwärmsporen und gleiche Membran- 
stoffe in beiden Familien weisen darauf hin. 

In einer neueren Bearbeitung der Verwandtschaftsverhältnisse (Ka- 
NOUSE 1927) werden die Leptomitaceen von den Blastocladiaceen ab- 
geleitet. Da beide große habituelle Ähnlichkeiten hauptsächlich in der 
Ausbildung des charakteristischen Basalteiles aufweisen, könnte man ge- 
neigt sein, KANOUSE zuzustimmen. Wenn man aber für die systematische 
Beurteilung den Bau der Schwärmsporen berücksichtigt, ist es zum min- 
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desten fraglich, ob die Ableitung der Leptomitaceen mit zweigeißeligen 
Schwärmsporen von den Blastocladiaceen mit eingeißeligen zu Recht be- 
steht. Dem Bau der Schwärmsporen dürfte in Fragen der Phylogenie 
eine größere Bedeutung zukonimen, als dies gemeiniglich angenommen 
wird (siehe auch GAumann 1926, S. 87)1. Die Übereinstimmung der bei- 
den Gruppen, die unter den gleichen Lebensbedingungen gedeihen, ist 
dann als Konvergenzerscheinung zu deuten. 

Die Stellung der Leptomitaceen zu den Saprolegniaceen ist in ver- 
schiedener Weise erörtert worden. Einige Pilzforscher (ScHRÖöTER 1897, 
GAUMANN 1926) haben beide Gruppen zu einer Familie vereinigt. In der 
Tat stimmen sie hinsichtlich der Sporangienentwicklung auch weitgehend 
überein. Allerdings haben die Leptomitaceen in der Regel monoplane- 
tische Zoosporen, die Saprolegniaceen aber diplanetische, doch kann man 
diese Unterschiede für eine Abgrenzung nicht verwerten. Auf der einen 
Seite beobachtet man in einigen Gattungen der Saprolegniaceen (Achlya, 
Aphanomyces, Pythiopsis) eine schrittweise Unterdrückung eines der bei- 
den Schwärmstadien; andererseits sind die Arten der Leptomitaceen- 
gattung Apodachlya nicht monoplanetisch, sondern erinnern in der Kei- 
mung ihrer Sporangien an den Achlya-Typus. 

Die Beschaffenheit der Sexualorgane in den beiden Gruppen dürfte 
es dagegen rechtfertigen, die Leptomitaceen von den Saprolegniaceen ab- 
zurücken. Die Oogonien der letzteren sind charakterisiert durch eine 
große zentrale Vakuole und die Bildung mehrerer Oosporen. Allerdings 
liefert bei Aphanomyces laevis DE Bary (Kasanowsky 1911) das Oogon 
nur ein Ei und gleicht darin den Leptomitaceen. Auch das Vorhanden- 
sein eines ,,Coenocentrums“ in der Eizelle erinnert an die Verhältnisse, 
wie sie bei Rhwpidium gefunden wurden. Dagegen wird die typische zen- 
trale Vakuole noch gebildet. Darin, sowie in anderen charakteristischen 
Zügen der Oogonentwicklung weicht aber auch Aphanomyces ebenso wie 
die übrigen Saprolegniaceen von den Leptomitaceen ab. Es liegt deshalb 
keine Veranlassung vor, beide Gruppen zu einer Familie zusammenzu- 
ziehen (siehe auch Kanovse 1927). 

Schließlich bleibt noch die Stellung der Leptomitaceen zu den Perono- 
sporineen zu klären. THAXTER (1896) vereinigte beide Gruppen, und in 
neuerer Zeit hat KANOUSE (1927) auf die nahen Beziehungen, die zwischen 
ihnen bestehen, hingewiesen. Zweifellos weist die Entwicklung ihrer 
Sexualorgane viele Ähnlichkeiten auf. Für beide ist das Fehlen einer 
zentralen Vakuole charakteristisch, ferner die Differenzierung des Plas- 
mas in Peri- und Ooplasma und die Entwicklung nur eines Eies. Auch 
in der Bildung eines ‚‚Coenocentrums“ stimmen sie überein. Man braucht 

1 Auch in einer kürzlich erschienenen Arbeit von F. B. Corner (Amer. J. 
Bot. 17, 511—546 [1930]) wird die GeiBelzahi als ein für phylogenetische Be- 
trachtungen verwertbares Merkmal anerkannt. 
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nur die Abbildungen in den bekannten Bearbeitungen der Peronospori- 
neen mit meinen Abbildungen zu vergleichen, um für alle Phasen der 
Entwicklung Übereinstimmungen zu entdecken. Im einzelnen darauf 
einzugehen, erübrigt sich hier, da die wesentlichen Vergleichspunkte von 
Kanovse zusammengestellt worden sind. Es soll aber betont werden, 
daß sich Rhipidium europaeum und wohl auch Araiospora pulchra hin- 
sichtlich ihrer Sexualität am nächsten an die Peronosporaceen und Albu- 
ginaceen anschließen 

Die Entwicklung de Zoosporangien weist dagegen eher zu den Py- 
thiaceen, da bei diesen noch echte Zoosporangien vorkommen. Dagegen 
ist für die beiden anderen Gruppen Konidienfruktifikation charakteri- 
stisch. Das hängt mit ihrem Übergang zum Landleben zusammen. Viele 

i zeichnen sich ebenfalls durch den Besitz von Konidien aus. 
Interessant ist in dieser Hinsicht, daß BurTLer.(1907) bei Pythiwm durch 
Variieren der äußeren Bedingungen nach Belieben Konidien oder Zoo- 
sporangien zur Entwicklung bringen konnte. Auch in der Gattung 
Phytophthora und anderen Gattungen können unter gewissen Bedin- 
gungen Konidien zu Zoosporangien werden. Deshalb besteht keine 
Veranlassung, auf Grund des Besitzes von Konidien die nahen Bezie- 
hungen der Peronosporineen zu den Leptomitaceen zu verneinen. 
Konidien und Zoosporangien sind ja als vollkommen homologe Organe 
aufzufassen. 

Was die Beziehungen der Leptomitaceen zu den Grünalgen anlangt, 
so kommen wohl in erster Linie die Siphonales als vermutliche Ahnen in 
Betracht. Gäumann (1926) hat auf die frappante Ähnlichkeit von Rhi- 
pidium und Dichotomosiphon sowohl im Habitus wie in der Stellung der 
Sexualorgane hingewiesen. Es könnte sich allerdings hier auch um eine 
Konvergenzerscheinung handeln. Immerhin wird man nach dem heu- 
tigen Stande unserer Kenntnisse die Leptomitaceen am ungezwungensten 
von Vaucheriaceen ableiten. 

Die zytologischen Untersuchungen an Rhipidium europaeum haben 
leider nicht die Möglichkeit an die Hand gegeben, die Frage nach dem 
Orte der Reduktionsteilung einwandfrei zu klären, da der Entwicklungs- 
verlauf nicht lückenlos zu verfolgen war. Es hätte zur Lösung dieser 
Frage die Keimung der Zygote beobachtet werden müssen. Die Unter- 
suchungen der letzten Dezennien haben es ja wahrscheinlich gemacht, 
daß bei den Oomyceten im allgemeinen dort die Reduktion der chroma- 
tischen Substanz erfolgt. Als einigermaßen gesichert darf es gelten, daß 
diese bei Rhipidium nicht bei der Bildung der Sexualzellen stattfindet; 
denn im Oogon sowohl als auch im Antheridium findet nur eine Teilung 
der Kerne statt. Wir wissen aber, daß die Reduktionsteilung in zwei 
Teilungsschritten erfolgt. Man muß also wohl annehmen, daß Rhipidium 
bei der Keimung der Zygote die Reduktion der Chromosomenzahl erfährt, 
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was auch für die Peronosporineen (WAGER 1896, BERLESE 1898, KrÜGER 
1910), die Saprolegniaceen (CLAUSSEN 1908) und die Monoblepharidaceen 
(LArBAcH 1927) wahrscheinlich geworden ist. 


Zusammenfassung. 

Rhipidium europaeum (Cornu) v. MINDEN ist eine Leptomitacee, die 
in kleineren stehenden Gewässern in der Umgebung von Frankfurt a. M. 
ziemlich häufig zu beobachten ist. Ihr Verbreitungsgebiet erstreckt sich 
nach den bisher vorliegenden Angaben im wesentlichen über den euro- 
päischen Kontinent, nur einmal wurde sie in Nordamerika aufgefunden. 

Der Pilz läßt sich leicht auf Früchte und Zweige, die man in den von 
ihm besiedelten Gewässern auslegt, locken und dann bequem in Glas- 
schalen weiterkultivieren. Auf diese Weise erhält man genügend Ma- 
terial, um eine zytologische Untersuchung durchführen zu können. 

Die außerordentlich kräftig entwickelte Hauptachse und die von ihr 
entspringenden Hyphen enthalten zahlreiche Kerne, die in ein grob- 
körniges, vakuolisiertes Plasma eingebettet sind. 

Die Zoosporangien entstehen terminal an den Hyphen, die zunächst 
ihr Spitzenwachstum verlangsamen oder einstellen und um diese Zeit an 
ihrem Ende eine dichte Ansammlung von Kernen zeigen, die sich gegen- 
über denen des vegetativen Myzels etwas vergrößert haben. Dann 
wächst ein zartes Fädchen hervor, das an seiner Spitze zu dem eigent- 
lichen Sporangium anschwillt. Von der Hyphe her wandern die Kerne, 
in der Regel 30—35, in die Sporangiumanlage ein, innerhalb deren 
keine Kernteilungen stattfinden. Der Abschluß von der Traghyphe 
wird durch einen Zellulinpfropfen erreicht. Weiterhin wird im Sporangi- 
um eine Vakuole gebildet, und die Kerne verteilen sich in regelmäßigen 
Abständen in dem dichter gewordenen Plasma, das die Vakuole um- 
gibt. Schließlich runden sich annähernd gleiche Plasmaportionen mit 
je einem Kern, die Sporeninitialen, infolge von Kontraktionen gegenein- 
ander ab, wobei der ganze Inhalt des Sporangiums aufgebraucht wird. 
Die so entstandenen biciliaten Zoosporen schwärmen aus, schwimmen 
eine kurze Zeit lebhaft umher, umgeben sich mit einer Membran und 
keimen mit einem Faden, der die Anhaftung am Substrat vermittelt, 
während sich die eigentliche Spore zu der kräftigen Hauptachse ent- 
wickelt. Das Wachstum ist von einer ständigen Kernvermehrung be- 
gleitet. 

Die Oogonien entstehen zunächst genau in derselben Weise wie die 
Sporangien. Es unterbleibt die Ausbildung einer zentralen Vakuole, da- 
gegen differenziert sich später das Protoplasma in ein dichteres Ooplas- 
ma und ein vakuolisiertes Periplasma. Die Kerne ordnen sich peripher 
in ziemlich regelmäßigen Abständen an, mit Ausnahme eines einzigen, 
der in der Mitte des Oogons liegen bleibt, und teilen sich dann einmal 
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mitotisch. Die Teilungskerne degenerieren daraufhin bis auf den einen 
Abkömmling des zentralen Oogonkernes, den funktionsfähigen Eikern. 

Die Antheridien sind anfangs ebenfalls vielkernig ; die Kerne machen 
eine einmalige Karyokinese durch. Wie beim Oogon bleibt nur ein Tei- 
lungskern funktionsfähig. 

Die Befruchtung vollzieht sich in der Weise, daß das Antheridium an 
einer bestimmten Stelle dicht neben dem Oogonstiel einen Befruchtungs- 
schlauch in das Oogon treibt, der verquillt und den einen männlichen 
Kern entläßt. Die Karyogamie konnte nicht beobachtet werden; sie 
erfolgt offenbar kurz vor dem Keimen der Oospore. 

Die Oospore wird mit einer kräftigen Hülle versehen, an deren Auf- 
bau sich das Periplasma beteiligt. Keimende Oosporen traten in den 
Kulturen nicht auf. Hinsichtlich des Zeitpunktes der Reduktionsteilung 
haben die Untersuchungen nur ergeben, daß die Reduktion nicht im 
unbefruchteten Oogon erfolgt; es ist anzunehmen, daß sie bei der 
Keimung der Zygote stattfindet. 

Die Leptomitaceen haben nahe Beziehungen zu den Peronosporineen. 
Nach unten schließt man sie am ungezwungensten an Vaucheriaceen an. 
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KURZE MITTEILUNG. 
DIE NEUE VORSTELLUNG VON DER PHOTOSYNTHESE. 


Von 
S. KOSTYTSCHEW. 
(Eingegangen am 25. Februar 1931.) 


Die unmittelbare Veranlassung zu dieser kurzen Mitteilung gab die 
letzte Arbeit HARDERs! über die CO,-Assimilation unter konstanten 
Außenbedingungen, deren Ergebnisse meiner Ansicht nach eine neue 
Bekräftigung der folgenden von mir geäußerten Behauptung? liefern: 
... „auf Grund dieser ersten, lange dauernden Versuche unter natür- 
lichen Verhältnissen entsteht eine neue Vorstellung von dem Wesen der 
Photosynthese‘. 

Unsere Begründung dieser Schlußfolgerung hat Montrort® voll- 
kommen mißverstanden. Der genannte Forscher legt das Hauptgewicht 
auf die von uns nur beiläufig gemachte Bemerkung, daß die beim Tages- 
verlauf der Photosynthese wahrgenommenen Ruhepausen möglicher- 
weise auf eine übermäßige Anhäufung der Assimilate zurückzuführen 
seien. Diese beiläufige und experimentell nicht geprüfte Bemerkung 
wurde von MoNTFoRT zu einer ,,KostyTscHEWschen Hypothese‘ er- 
hoben und auf mehreren Seiten besprochen, indem Montrort die Hypo- 
these der „‚Lichteinstellung‘‘ bevorzugt. 

Der Ausdruck ,,Lichteinstellung‘ kann aber kaum etwas erklären, 
da derselbe eine höchst komplizierte Erscheinung bedeutet, welche selbst 
Aufklärung erheischt. Andererseits halte ich meine beiläufige Bemer- 
kung für bedeutungslos, um so mehr als ich auf Grund von späteren 
Erfahrungen zur Überzeugung gelangte, daß der unregelmäßige Tages- 
verlauf der Photosynthese in mehreren Fällen wohl nicht durch eine 
Anhäufung der Assimilate erklärt werden kann. Nichtsdestoweniger 
halte ich auf Grund unserer neueren Untersuchungen die Schlußfolge- 

1 Harper, R.: Planta 11, 263 (1930). 

2 KOSTYTSCHEW, S., BAZYRINA, K. u. TsCHESNOKOv, W.: Planta 5, 696 
1928). 

3 lie C.: Jb.f. wiss. Bot. 71, 52 (1929). 

4 KOSTYTSCHEW,S. u. KARDO-SyYssoIEwA, H.: Planta 11, 117 (1930).— 
KosTyTsCHEW, S. u. BERG, V.: Ebenda, S. 144. — KosTyTsCHEW, S., TSCHESNO- 
Kov, W. u. Bazyrina, K.: Ebenda, S. 160. — TscHEsNOKkov, W. u. BAZYRINA, 
K.: Ebenda, S. 457, 463 u. 473. 
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rung, welche den Titel der vorliegenden Micteiiung bildet, in vollem 
Umfange aufrecht, denn sie wird nicht durch Hypcthesen, sondern durch 
experimentelle Resultate gestützt, die bei jeder theoretischen Erklärung 
ihre Bedeutung behalten. Ich bin selbst zu der auf den ersten Blick 
paradoxen Annahme geneigt, daß unsere Arbeiten über die CO,-Assi- 
milation unter natürlichen Bedingungen eben deshalb zu einer neuen 
Vorstellung von der Photosynthese führen, weil dieselben nicht den 
Zweck verfolgen, die Abhängigkeit der Photosynthese von irgendwelchen 
„Faktoren‘ zu beweisen, sondern einfach darauf gerichtet sind, das 
Wesen eines Vorganges zu untersuchen, der so oft theoretisch besprochen, 
aber eigentlich bisher unbekannt war. Dieser Vorgang ist die CO,-Assi- 
milation unter natürlichen Bedingungen. 

Die gesamten Untersuchungen über die CO,-Assimilation können in 
zwei Gruppen eingeteilt werden. Die erste Gruppe bilden Arbeiten über 
die thermodynamische Seite der photochemischen CO,-Reduktion. Sie 
erfordern natürlich viele quantitative Bestimmungen, sind aber ihrer 
Grundidee nach qualitativ, indem sie die Aufklärung der chemischen Natur 
der Photosynthese bezwecken. Bei diesen Arbeiten können daher belie- 
bige äußere Bedingungen, beliebige CO,-Konzentrationen und beliebige 
Expositionszeiten gewählt werden. Wegen verschiedener Nebenumstände 
sind hierbei kurzdauernde Expositionen den lange dauernden vorzuziehen. 

Die zweite Gruppe bilden quantitative Untersuchungen über die In- 
tensität der Photosynthese und die Rolle der Außenfaktoren. Merk- 
würdigerweise hat die methodische Seite dieser Untersuchungen, die 
offenbar erst ausgearbeitet werden sollte, sehr wenig Beachtung gefunden. 
In älteren Arbeiten verwendete man ohne weiteres dieselbe Arbeitsweise 
wie bei thermodynamischen Untersuchungen (beliebige CO,-Konzen- 
trationen und kurze Expositionen). Die einzige Verbesserung, die man 
später eingeführt hat, bestand darin, daß man sich verpflichtet fühlte, 
in atmosphärischer Luft zu arbeiten. Es sollten aber noch viele andere 
methodologische Fragen gelöst werden, so z. B.: 

1. Welche Geschwindigkeit des Luftstromes muß man verwenden, um 
ein Hungern der Versuchsblätter zu verhindern? 

2. Ist man berechtigt, die Assimilationsgröße des Versuchsblattes 
unter konstanten Bedingungen als konstant zu betrachten? 

3. Können quantitative Bestimmungen der CO,-Assimilation an Hand 
der kurzdauernden Versuche ausgeführt werden? 

4. Können Laubblätter zu beliebiger Tageszeit zu den quantitativen 
Versuchen verwendet werden? 

5. Liefern zwei gleichzeitig untersuchte Blätter gleiche Assimilations- 
größen pro Einheit der Blattfläche? usw. 

Ohne diese Fragen zu beantworten, hat man eine Fülle von Unter- 
suchungen über den Einfluß von Außenfaktoren auf die Photosynthese 














780 S. Kostytschew : 


verôffentlicht. Es ist nicht verwunderlich, daB die Ergebnisse dieser 
Untersuchungen nicht eindeutig waren und manchmal Veranlassung zu 
einer Polemik gaben. 

Bei meinem ersten Versuch, quantitative Bestimmungen der CO,- 
Assimilation auszuführen, stieß ich gleich bei den ersten Kontrollunter- 
suchungen auf unüberwindliche Schwierigkeiten und war daher genötigt, 
zunächst den zeitlichen Verlauf der Photosynthese unter natürlichen 
Verhältnissen zu erforschen, ohne den Zusammenhang der CO,-Assimi- 
lation mit den einzelnen Außenfaktoren ausführlich zu erläutern, denn 
die methodische Seite derartiger Untersuchungen mußte erst geschaffen 
werden. Es ist merkwürdig, daß zeitliche Kurven des Tagesverlaufes 
der Photosynthese bisher nicht existierten! 

Die hauptsächlichsten Schlußfolgerungen aus unseren Ergebnissen 
können auf folgende Weise zusammengefaßt werden: 

1. Der Tagesverlauf der Photosynthese ist äußerst unregelmäßig; 
eine Untersuchung der Einwirkung von Außenfaktoren in kurzdauernden 
Versuchen, wie sie früher üblich war, erscheint daher als aussichtslos. 
Man hatte sich mit kurzdauernden Versuchen begnügt, in denen nur ein 
einziger Außenfaktor nicht konstant war. Die Änderungen der Assi- 
milationsgröße wurden ohne weiteres der Einwirkung des variierenden 
Faktors zugeschrieben, was wohl unrichtig ist. 

2. Die Intensität der Photosynthese in atmosphärischer Luft kann in 
einzelnen Expositionen die maximalen bisher bekannten Werte erreichen. 
Es ist daher unwahrscheinlich, daß der vermeintliche CO,-Mangel unter 
natürlichen Bedingungen als ein begrenzender Faktor wirken kann. Im 
Zusammenhange damit muß das ganze Problem der sogenannten ,,Luft- 
diingung“ revidiert werden. In einer anderen Mitteilung hoffen wir, 
den Nachweis dafür zu erbringen, daß eine Steigerung der CO,-Kon- 
zentration nur eine indirekte Wirkung auf die Ernte ausübt. 

3. Unter natürlichen Verhältnissen wird die CO,-Assimilation zuweilen 
durch eine ausgiebige CO,-Ausscheidung ersetzt, was früher unbekannt 
war. Ausführliche Untersuchungen über die Natur dieser Erscheinung 
sind im Gange. Die Sacassche Blatthälftenmethode ist im Prinzip 
unrichtig, da sie auf der Voraussetzung fußt, daß eine Gewichtsabnahme 
der Versuchsblätter nur durch Ableitung der Assimilate bewirkt wer- 
den kann. 

4. Es erwies sich als notwendig, zwei neue Begriffe einzuführen: 

A. Die Kurve des zeitlichen Verlaufs der Photosynthese, deren Form 
zu bestimmten Schlußfolgerungen berechtigt. Näheres darüber wird in 
unseren oben angeführten Arbeiten mitgeteilt. 

B. Die Tagesausbeute als Maß der Assimilationsgröße. Da es sich 
zeigte, daß die Assimilationsintensität auf Grund einer zufälligen Expo- 
sition nicht gemessen werden kann, weil die Photosynthese plötzlichen 
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Schwankungen unterworfen ist, so erscheint die gesamte Tagesproduk- 
tion als ein immerhin zuverlässigeres Maß der Assimilationsintensität, 
da sie einen Mittelwert darstellt und die Gesamtleistung während einer 
natürlichen Periode der Bestrahlung ausdrückt. 

5. Die bei der Photosynthese begrenzend wirkenden Faktoren müssen 
erst festgestellt werden. Oben wurde erwähnt, daß die CO,-Konzen- 
tration unter natürlichen Bedingungen kein begrenzender Faktor ist. 
Aus unseren Ergebnissen ist außerdem die Schlußfolgerung möglich, daß 
die Lufttemperatur ebenfalls keinen begrenzenden Faktor im Sinne 
Lrezies darstellt, sondern die Photosynthese durch eine ganze Kette 
von Reizwirkungen beeinflußt. Es besteht unter natürlichen Bedin- 
gungen kein direkter Zusammenhang zwischen Lufttemperatur und Assi- 
milationsgrüBe. Auch ist die Beobachtung von Bedeutung, daß eine und 
dieselbe Pflanze im Polargebiet bei 50 größere Tagesausbeuten liefert als 
in mittleren Breiten bei 15—20°. Eine derartige Anpassung widerspricht 
dem Sinne selbst des Begriffs ,,begrenzender Faktor‘. Übrigens ist schon 
längst bekannt, daß die Photosynthese der Nadelhölzer selbst bei — 400 
fortbesteht. Es ist daher kaum zweifelhaft, daß die Lufttemperatur kein 
direkter begrenzender Faktor der Photosynthese ist. 

Hingegen kann die Lichtspannung in gewissen Fällen zweifellos als 
begrenzender Faktor wirken: Wir können uns eine geringe Lichtspan- 
nung vorstellen, die als treibende Kraft der photochemischen CO,-Re- 
duktion unzureichend ist. Dieser Sachverhalt kann natürlich durch 
keinerlei Anpassungen oder Steigerungen der anderen Außenfaktoren 
verändert werden. 

Diese direkte begrenzende Wirkung des Lichtes wurde aber fast gar 
nicht untersucht. In den meisten Fällen hat man die ,,begrenzende“ 
Rolle des Lichtes bei solchen Lichtspannungen studiert, bei denen die 
CO,-Assimilation mit einer erheblichen Intensität vor sich geht. In allen 
diesen Fällen wirkt aber Licht wohl als ein komplizierter Reiz. In 
unseren Versuchen haben wir denn auch manchmal eine Nachwirkung 
des Lichtreizes beobachtet. 

Ein Forscher, der die alten Methoden für brauchbar hält, könnte 
uns vielleicht den Vorwurf machen, daß wir die Lichtstärke nicht regel- 
mäßig bestimmt haben, zwecks Feststellung der quantitativen Abhängig- 
keit der Photosynthese von der Bestrahlung. Wir haben aber darauf 
aus dem Grunde verzichtet, weil wir namentlich zu erfahren suchen, 
wie man solche Bestimmungen richtig ausführen soll, denn die bisher 
übliche Arbeitsweise ist sicherlich unzureichend. 

Überblicken wir obige Schlußfolgerungen, so kommen wir wohl zur 
Überzeugung, daß eine neue Vorstellung von der Photosynthese tat- 
sächlich existiert. Es ist daher sehr zu begrüßen, daß MonTFroRT! und 


1 Montrort, C.: Jb. f. wiss. Bot. 71, 52, 106 (1929). 
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HARDER! in ihren letzten Arbeiten sich ebenfalls mit einzelnen Exposi- 
tionen nicht begnügen, sondern zeitliche Kurven der Photosynthese 
ermitteln. Als eine unmittelbare Folge dieser verbesserten Arbeitsweise 
erwies sich der von HARDER gelieferte zweifellose Nachweis einer Reiz- 
wirkung des Lichtes auf die Photosynthese. Nach HArDERs Aussage 
hatte er die Absicht, zunächst eine methodische Vorprüfung auszuführen, 
und zwar festzustellen, ob die CO,-Assimilation unter vollkommen kon- 
stanten Außenbedingungen ebenfalls konstant bleibt. Hs zeigte sich, daß 
dies keineswegs der Fall ist. Somit ist die Grundlage der alten Arbeits- 
weise hinfällig geworden. Wenn also BOYSEN-JENSEN und MÜLLER? auf 
Grund der nach der alten Arbeitsweise erhaltenen Ergebnisse behaupten, 
daß die Assimilationsintensitat selbst unter natürlichen Bedingungen bei 
einigermaßen konstanten Außenverhältnissen konstant bleibt, so ist diese 
Schlußfolgerung wohl irrig und muß eben auf unzureichende Arbeits- 
weise zurückgeführt werden. 

Daß die Lichtwirkung auf die Photosynthese als eine Reizwirkung 
zu deuten ist, hat HARDER auf folgende Weise dargetan: Bei Pflanzen, 
die aus Dauerverdunkelung kommen und einer Dauerbelichtung aus- 
gesetzt sind (ein in der Natur nach Sonnenaufgang regelmäßig ein- 
tretender Zustand) wird der folgende komplizierte Reizvorgang wahr- 
genommen: Die Assimilation beginnt fortwährend zu steigen, erreicht 
erst nach mehreren Stunden ihren Höchstwert und sinkt dann wieder 
allmählich ab. HARDER zieht daraus mit Recht den Schluß, daß ,,bei 
der Assimilation ein ganzer Komplex von Reaktionen in recht ver- 
wickelter Weise ineinandergreift‘“. 

Diese Befunde, sowie die von uns erhaltenen, beweisen, daB die 
gesamte Okologie der Photosynthese, in erster Linie aber das Problem 
der begrenzenden Faktoren von neuem untersucht werden muß, da 
diejenigen Faktoren, welche früher als begrenzende betrachtet wurden, 
in Wirklichkeit Reizerreger sind. 

1 Harper, R.: a. a. O. 
2 BoysEn-JENSEN, P. u. MÜLLER: Jb. f. wiss. Bot. 70, 493 (1929). 
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